CHAPITRE VII 


BIOLOGIE DES SOLS 
ROLE DES ORGANISMES 
DANS L’ALTERATION ET L’HUMIFICATION 


J. BERTHELIN, C. LEYVAL et F. TOUTAIN 


La biologie des sols est un domaine très vaste que l’on peut considérer (1) par princi- 
paux groupes d’organismes (animaux et micro-organismes), (2) par grands cycles 
(carbone, azote, soufre, phosphore, fer, etc.), (3) par grandes fonctions (nitrification, 
cellulolyse...), (4) par grands types de milieux (forestier tempéré, tropical sec,...). Cette 
activité des organismes se manifeste essentiellement au niveau des litiéres et dans la 
rhizosphère, où les quantités d’énergie disponibles sont importantes. 

Ce chapitre ne prétend pas étre exhaustif, mais vise 4 montrer, par quelques exemples, 
l'importance des organismes dans les processus de formation et d’évolution des sols. 


I. — LES ORGANISMES DU SOL. DIVERSITÉ ET RÉPARTITION 


Les organismes du sol appartiennent, d’une part à tous les groupes connus de micro- 
organismes (bactéries, actinomycètes, champignons, algues, protozoaires) ( lPochon et de 
Barjac, 1958; Dommergues et Mangenot, 1970; Gray et William, 1971; Hawker et 
Linton, 1971; Hattori, 1973; Alexander, 1977; Burns et Slater, 1982; Paul et Clark, 
1989), et d’autre part 4 certains groupes d’animaux, essentiellement des nématodes, des 
annélides et des arthropodes (Richards, 1974; Paul et Clark, 1989). La figure 1 illustre 
cette diversité et souligne les interactions et les relations trophiques, qui existent dans ce 
milieu. Par ailleurs, comme le montre cette figure, les plantes n’interviennent pas seule- 
ment comme source ou apport d'énergie, mais aussi comme organisme interagissant, 
entre autres, avec les micro-organismes. 


1. — LES MICRO-ORGANISMES ET LEUR CLASSIFICATION 


Les micro-organismes constituent, indépendamment des animaux et des végétaux, un 
troisième groupe d'organismes, les protistes. Ils sont unicellulaires ou multicellulaires, 


Î Le lecteur pourra se reporter pour certaines références bibliographiques anciennes concernant ce 
chapitre à l’édition de 1979. 
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FIG. 1. — Les différents groupes d'organismes présents dans 1 cm? 
d'un horizon de surface d'un sol de prairie 
(d’après Rose et Elliott, dans Paul et Clark, 1989). 


p 


mais ne présentent pas de différenciation en tissus et organes. Ils comprennent dew 
groupes : les protistes inférieurs, ou procaryotes, et les protistes supérieurs, ou eucaryotes: 
Les virus sont considérés séparément, et ne sont pas, même s'ils possèdent leur pro 
matériel génétique (ARN ou ADN) de véritables micro-organismes. Ce sont des o! 
nismes acellulaires, parasites obligatoires de procaryotes et d'eucaryotes. Une partic ie 
virale seule est une structure statique. 

Les procaryotes sont dépourvus de véritable noyau, et contiennent une molécul 
simple d'ADN souvent circulaire. Ce sont des organismes de petite taille, généralement 
unicellulaires ou filamenteux. Ils comprennent les bactéries, les actinomycétes (bactériesss 
filamenteuses) et les Cyanophycées (algues bleu-vert) qui sont souvent considérées” 
comme une subdivision des bactéries (Buchanan and Gibbons, 1974). Les eucaryotes ” 
possédent un noyau pourvu d’une membrane nucléaire et des chromosomes. Ce sont les q 
champignons, les algues, les protozoaires, ces deux derniers groupes représentant unes 
biomasse moins importante dans le sol (tableau I). D’après certaines estimations, les- 
biomasses bactérienne et fongique atteignent respectivement 3 et 4 tonnes par hectare, 
dans le sol d’une prairie de haute fertilité. p 

La taxonomie bactérienne est une discipline en perpétuelle évolution. La taxonomie — 
classique est essentiellement définie par les caractères morphologiques, cytologiques, "4 
biochimiques et physiologiques des cellules (Prévot, 1961). Les caractères morphologi- 
ques et les propriétés de coloration, comme la coloration de Gram qui permet de classer 
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Tableau I. — LES ORGANISMES DU SOL ET LEUR BIOMASSE (d’après Campbell, 1977) 


Nombre / g sol Poids sec (mg) Biomasse 
sec d'une cellule (gim? ) 


Organisme 


BACTÉRIES 108 
zotobacter chroococcum 

Pseudomonas fluorescens 

ACTINOMYCETES 10° a 10° 

CHAMPIGNONS 10° 

Saccharomyces cerevisiae 

ALGUES 10* à 10° 

Chlorella vulgaris 

PROTOZOAIRES 10* 





les bactéries en Gram* (G*) et Gram” (G7) selon la structure de leur paroi, sont utiles mais 
sont insuffisantes pour distinguer des espèces différentes d’un point de vue biochimique. 
Il faut noter que la plupart des ouvrages de microbiologie générale sont consacrés à la 
microbiologie médicale, et ne permettent pas toujours de classer les bactéries isolées du 
sol. 

La classification des bactéries en groupes physiologiques est fondée sur l’utilisation 
des sources de carbone et d'énergie. On distingue ainsi les phototrophes, qui utilisent la 
lumière comme source d’énergie, des chimiotrophes qui utilisent l’énergie chimique. De 
même, la nature de la source carbonée permet de distinguer les lithotrophes des organo- 
trophes, les premiers utilisant le CO, les seconds un substrat organique. La majorité des 
bactéries connues du sol sont des chimioorganotrophes, encore appelées hétérotrophes. 
Toutefois les chimiolithotrophes (ou autotrophes), qui utilisent des sources d'énergie 
minérales, quoique peu abondantes, jouent un rôle important dans le fonctionnement des 
cycles géochimiques. 

Les micro-organismes du sol sont aussi répartis en groupes physiologiques (ou écolo- 
giques) ayant les mêmes exigences nutritionnelles ou les mêmes possibilités métaboliques 
(cellulolyse, amylolyse, fixation symbiotique de l’azote, ammonification, nitrification, 
sulfo-oxydation, sulfato-réduction, solubilisation de phosphates...). 

Le développement de la biologie moléculaire a ouvert de nouvelles approches pour la 
classification, en permettant de caractériser le génotype bactérien et non plus seulement le 
phénotype (Krieg et Holt, 1984). Différentes analyses d’acides nucléiques isolés donnent 
des informations sur ce génotype : analyse de la composition en bases de l’ADN (rapports 
molaires : G + C/A + T), hybridations entre acides nucléiques de différents micro-orga- 
nismes, séquençage des acides nucléiques (ADN, rARN 16S ou 18S). Il est actuellement 
reconnu que le degré d’homologie de séquence de l’rARN 16S reflète la distance phylo- 
génique entre les organismes. L'analyse des profils de restriction (RFLP, voir chapitre 
Méthodes) des génomes de noyaux et des mitochondries a déjà été utilisée pour la taxo- 
nomie (Vilgalys et Gonzalez, 1990), la phylogénie et les études de populations 
bactériennes, et fongiques (Bruns et Palmer, 1989; Gardes et al., 1990). Ces techniques 
d’homologie moléculaire entre les bactéries, facilitées par l’amplification génétique (réac- 
tion de polymérase en chaîne, méthode PCR) permettent d’établir une taxonomie 
phylogénique objective. Le degré d’homologie génomique de deux souches bactériennes 
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de même espèce dépasse 80 %, varie entre 30 et 50 % pour deux espèces du même genre 
et est inférieur à 30 % pour deux genres différents. Par exemple, les Pseudomonas et les 
bactéries spiralées, considérés comme des groupes différents de bactéries Gram™ chimio: 
hétérotrophes d’une part, et les bactéries pourpres phototrophes d’autre part, sont en fait 
très imbriqués phylogénétiquement d’après la similitude de leur rARN 16S (fig. 2, 
d’après Stanier er al., 1986). 
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FIG. 2. — Classification des bactéries pourpres et des Pseudomonas 
selon la similitude des ARN 16 S. (d’après Stanier er al., 1986). 
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A. — Bactéries et actinomycètes 


a. — Bactéries 


Les bactéries sont les organismes les plus nombreux du sol (tableau I). Elles sont 
unicellulaires, parfois mobiles ; leur taille peut varier de 0,2 à 10 um (en moyenne 1 à 
3 um). Les parois des cellules bactériennes sont constituées principalement de peptido- 
glycane et la reproduction s'effectue par fission binaire. Des échanges de matériel 
génétique se produisent par conjugaison (transfert de matériel génétique d’un donneur 
vers un receveur avec contact direct), par transduction (transfert direct d'ADN par un 
virus attaquant une bactérie) ou par transformation (transfert d’un fragment de matériel 
chromosomique d’une bactérie donatrice à une bactérie réceptrice, sans contact direct). 


Il existe plus de 200 genres bactériens différents. Parmi les genres bactériens prédomi- 
nants dans les sols et formant des colonies sur gélose, on peut citer, selon Alexander 
(1977), les Arthrobacter, Gram variables à croissance lente, qui peuvent représenter 5 à 
60 % des colonies: les Pseudomonas, Gram” mobiles, représentant 3 à 20 % des CFU 
(Colonies Formant des Unités). Ces derniers utilisent une grande variété de substrats 
organiques : sucres, acides aminés, acides humiques, huiles, et de nombreux pesticides. 
Certains sont responsables de maladies chez les végétaux, tandis que d’autres sont 
utilisés comme agent de biocontrôle de pathogènes végétaux. Le genre Bacillus (bâton- 
nets sporulant G* ou G variables, souvent mobiles) est également bien représenté dans les 
sols (7 à 67 %). Il existe une grande diversité dans ce genre, certains étant organotrophes, 
avec un métabolisme respiratoire ou fermentatif, certains lithotrophes. Certaines espèces 
produisent des toxines comme Bacillus thuringiensis et B. anthracis et sont des patho- 
gènes d’animaux, d’autres fixent l’azote atmosphérique (B.polymyxa). Parmi les autres 
genres fréquents dans les sols, citons encore les Clostridium (anaérobies utilisés pour la 
production d’alcool et de solvants), les Azotobacter (organotrophes aérobies) capables de 
fixer l’azote de manière non symbiotique tandis que les Rhizobium et les Bradyrhizobium 
fixent l'azote en induisant la formation de nodules symbiotiques chez les végétaux. 


b.— Actinomycètes 


Ce sont des bactéries hétérotrophes qui forment une structure végétative de type 
mycélien, plus fine que celle des champignons (1,0 à 1,5 um). Dans le sol, les genres les 
plus fréquents comme les Streptomyces qui représentent jusqu’à 90 % des genres identi- 
fiés, et les Nocardia, sont particulièrement aptes à dégrader des substances organiques 
difficilement décomposables, et produisent des vitamines et des antibiotiques. Le genre 
Franckia forme des nodules fixateurs d’azote chez l'Aulne. Moins nombreux que les 
Eubactéries (104 à 106 par gramme de sol sec), les Actinomycètes ont à peu près la 
même répartition. 


B. — Champignons 


Bien que moins nombreux que les bactéries dans les dénombrements en boite de Pétri, 
les organismes hétérotrophes eucaryotes que sont les champignons sont les principaux 
responsables de la décomposition des résidus organiques dans les sols. Ils sont divisés en 
sous-groupes selon leurs caractères morphologiques. Ils forment des filaments ou des 
hyphes, cloisonnés ou non et souvent multinucléés (organisation cénocytique). Les 
hyphes se groupent pour former un mycélium ou un thalle dont le diamètre peut atteindre 
quelques dizaines de centimètres. Les champignons présents dans les sols appartiennent 
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Ainsworth et Sussman, 1965, 1966, 1968, 1973; Ross, 1979; Domach etal., 1981) : 


+ les Acrasiomycétes sont constitués d’amibes uninucléées se nourrissant de bactéries, 
agrégées en un pseudoplasmodium. Parmi les 8 genres de cette classe, Dictyostelium est le 
plus aisé à isoler. : 


e les Myxomycètes forment un plasmodium rampant acellulaire qui les rapproche du 


régne animal. Cette classe est largement représentée dans les sols. Le genre Physarium, aui 
comprend plus de 100 espèces, est le plus important. E 


Ces deux classes de champignons flagellés très primitifs (appareils végétatifs consti a 
tués d’une masse sans forme propre), qui constituent les Archémycétes, se trouvent sur les 
débris végétaux en décomposition dans des endroits froids et humides. 


Les Phycomycétes, sont des champignons flagellés à thalles siphonnés, ramifiés, qui 
regroupent les trois classes suivantes (Oomycétes, Chytridiomycétes et Zygomycètes) : = 


* les Oomycétes se trouvent dans l’eau et dans le sol, produisent des zoospores, spo: 
biflagellées asexuées mobiles, et sont des pathogènes végétaux. Les genres Pythium ¢ 
Phytophtora sont les plus fréquemment rencontrés. 


e les Chytridiomycètes vivent également en milieu aquatique et dans les sols. La mobi = 
lité de leurs zoospores est assurée par un flagelle polaire. Certains sont des parasites d’ Ale 


gues, plus rarement de Spermaphytes, comme les genres Allomyces et Rhizopophydium, 
d’autres d’Angiospermes, de Protozoaires et de Champignons (Olpidium). 3 


* les Zygomycétes forment un mycélium bien développé, filamenteux, ramifié, génér 
lement siphonné, rarement cloisonné. La reproduction sexuée se fait par cystogamie (unio 
du contenu de deux cellules jouant le rôle de gamétocyste et formation de zygospores 
paroi épaisse), le cycle étant monogénique haplophasique. Ils sont généralement saprophy 
tes, mais certains sont des parasites obligatoires ou facultatifs de champignons, de sperm: 
phytes ou d’Animaux. L'ordre des Mucorales, le plus important des Zygomycétes, est 
important économiquement : on y trouve de nombreuses espèces utilisées commerciale 
ment pour la production d’alcools et d’acides organiques, tels que les acides lactique, c 
que, oxalique et fumarique. Dans cet ordre, se trouvent aussi quelques genres de la famill 
des Endogonacées responsables de la formation des endomycorhizes à vésicules et arbus= 
cules (genres Gigaspora, Glomus, Acaulospora...), associations symbiotiques avec lési 
racines des végétaux , tandis que le genre Endogone forme des ectomycorhizes avec | 
racines de Coniféres et d’ Angiospermes. 


Les deux classes suivantes constituent les champignons dits supérieurs. Ils se caracté 
risent par des hyphes cloisonnées et ramifiées, une multiplication végétative par conidies, 
une reproduction sexuée par trichogamie et un cycle en principe trigénétique : 


eles Ascomycétes se distinguent par la formation d'un sac ou asque contenant des s 
ascospores. Plusieurs classifications des Ascomycètes ont été proposées pour ce groupe qui 
est un des plus vastes et des plus complexes du règne végétal. On y trouve des genres sapro- 
phytes comme Aspergillus, Penicillium, symbiotiques comme Pezizella (formant des sym- 
bioses éricoïdes avec les racines des Ericacées), les Helvelles, Morilles, Tuber (formant des 
ectomycorhizes avec les racines de plantes ligneuses) (par exemple : Tuber melanosporum, 
agent de la truffe) également des genres parasites de végétaux comme l'agent de l’ergot du 
seigle (Claviceps purpurea). Certaines espèces de la famille des Xylariacées (Xylaria poly- 
morpha, Hypoxylon deustum) provoquent, ainsi que certains Champignons imparfaits, la 
« pourriture molle » du bois (Kink, 1983; Crawford et Crawford, 1980). 

Parmi les Ascomycètes sans ascocarpes (Hemi-ascomycètes), à thalles mycéliens ou 
levuriformes. sont classées les levures, comme Saccharomyces, exploitées commerciale- 
ment pour leurs propriétés fermentatives. 
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» les Basidiomycètes, contrairement aux Ascomycétes, produisent des spores externes 
(basidiospores) fixées sur une structure appelée baside, qui peut être cloisonnée ou non. La 
plupart des Basidiomycétes forment des carpophores (à lamelles, à tubes à replis, etc.). Ce 
sont des saprophytes (Ustilago), des parasites végétaux comme les agents responsables des 
rouilles et des maladies du bois. Beaucoup d’entre eux forment des symbioses ectomyco- 
rhiziennes avec les racines des plantes ligneuses (Paxillus, Boletus), sont comestibles (Lac- 
tarius, Boletus edulis) ou vénéneux (Amanita, Coprinus, Clitocybe...). 

Les Basidiomycétes sont des décomposeurs trés actifs de résidus ligneux comme la 
cellulose et/ou la lignine. Gilbertson (1980) a estimé à 2000 le nombre d’espéces fongi- 
ques qui dégradent la lignine. Elles sont classées en fonction du type de pourriture du bois 
(Erikson, 1978, 1981; Mangenot et Kiffer, 1972), correspondant à différents types d’atta- 
ques enzymatiques : pourritures brunes (ex. Arnillariella mellea, Laccaria laccata, selon 
Dommergues et Mangenot, 1970), pourritures blanches (Agaricus, Collybia, Pleurotus) 
qui envahissent les litières forestières (Toutain, 1974,1980). 

+ les Deutéromycètes, ou Champignons Imparfaits, car ils se reproduisent uniquement 
par voie asexuée (conidies), sont présents en très grand nombre dans les sols et les litières. 
Ce sont des saprophytes ou des parasites d’animaux ou de végétaux (Trichoderma, Fusa- 
rium, Rhizoctonia, Helminthosporium). Us sont parfois considérés comme la phase coni- 
diale d’Ascomycétes. Les genres Aspergillus et Penicillium s’y trouvent ainsi parfois 
classés. 


C. — Les algues du sol 


Les algues microscopiques sont des organismes ubiquistes de la surface des sols. Orga- 
nismes unicellulaires, groupés en colonies ou filamenteux, les algues, mis à part les 
Cyanobactéries procaryotes (algues bleues-vertes) sont des Eucaryotes appartenant aux 
Chlorophycées (algues vertes), Bacillariophycées (diatomées) et Xanthophycées (algues 
jaunes-vertes). Les Cyanophycées sont des procaryotes photosynthétiques, contenant de 
la chlorophylle identique à celle des végétaux supérieurs, et des pigments comme les 
phycocyanines. Bold et Wynne (1979) ont classé les algues-bleues-vertes en 3 ordres : 
Chamaesiphonales (unicellulaires sporulantes), Chroococcalles (unicellulaires ou formant 
des colonies, mais pas de spores) et les Oscillatoriales (filamenteuses et non sporulantes). 

Le nombre de propagules (colonies formant des unités) varie généralement de 10° à 
10° g~! de sol ou cm ?, mais peut atteindre 10° em? ce qui représente une biomasse 
(matière sèche) de 100 à 1 000 kg.ha”! et davantage selon Metting (1981). Dans un sol de 
rizière engorgé, Roger et Watanabe (1986) ont évalué la biomasse fraîche de cyanobacté- 
ries à 24 tonnes.ha™’. 

Les principales activités attribuées aux microalgues dans les sols sont la fixation du 
CO,, la fixation biologique de l'azote, et la consolidation des surfaces. Shimmel et Darley 
(1985) ont évalué la quantité de carbone produite à un maximum de 39 mg C m2.h"!. Le 
taux de fixation de l'azote varie selon les sols : de l’ordre de 28 kg.ha”!.an”! avec des pics 
à 4,5 mg.m ?.h"! dans les sols humides des régions tempérées (Henriksson, 1971). Il peut 
atteindre 100 kg N ha-lan"!, avec un maximum de 30 mg.m2.jour-! dans les sols 
encroûtés des déserts semi-arides américains (Skujins, 1984). Dans les milieux extrèmes, 
glacés ou torrides, où elles deviennent exclusives, elles peuvent représenter la principale 
source d’azote (Metting, 1990). Elles forment alors de véritables croûtes protectrices 
contre l'érosion et |’évaporation, et favorisent l'installation des plantes. Elles consolident 
les surfaces par excrétion d’hétéropolysaccharides de fort poids moléculaire (Metting, 
1981), et par agrégation des particules de sol pour les espèces filamenteuses. Ce sont 
d'importants colonisateurs primaires soit à l’état libre soit sous forme symbiotique avec 
des champignons pour former des lichens (Asta er al., 1986). On les retrouve comme 
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agents de corrosion des pierres des monuments (Krumbein, 1972). Metting (1990) 
souligne aussi leur capacité à solubiliser les minéraux, à produire des sidérophores, des 
substances de croissance pour les plantes, et à absorber ou dégrader les polluants des sols: 


D. — Répartition dans les profils 


Dans les sols, les micro-organismes sont beaucoup plus nombreux dans les litiéres, les 
horizons de surface et la rhizosphére des plantes (tableau IT) où les conditions énergéti- 
ques et nutritionnelles sont les meilleures. Leur nombre décroit, en général, vers les 
horizons profonds (fig. 3), mais leur répartition peut prendre une allure différente en fone 
tion de certaines caractéristiques des sols, comme dans les podzols où les microflores son 
aussi abondantes dans les horizons spodiques (Bh et Bs) (fig. 3 d’après Berthelin à 
Cheikhzadeh, 1977). Cependant, comme l'ont observé Weirich et Schweisfurth (198: 


dans des grés, des peuplements importants de micro-organismes viables (10° a 10° p 


(cf. Berthelin, 1988). Comme nous le verrons plus loin, présence de micro-organismes À 
viables ne signifie pas activité. E 


SOL BRUN ACIDE SOL PODZOLIQUE 


100 200  300x10* 





FIG. 3. — Dénombrement 1 100x10° 
et répartition des bactéries i = 
dégradant le citrate ferrique 
ammoniacal dans divers 
horizons d'un sol brun acide @) — 
et d'un sol podzolique. 
Unités formant des colonies 

(U.F.C.) par g de sol sec. c 


Par ailleurs, pour un groupe physiologique (ou biologique) donné, il y a lieu de sou 
gner l’ubiquité des bactéries qui sont présentes et peuvént être actives pour de gran 
domaines de potentiel d’oxydo-réduction, de température, d’acidité, d’alcalinité, de p 
sion, de salinité, etc. Par exemple, comme le rapportent Brock et al. (1984) les bactéries 
sulfato-réductrices (Desulfovibrio, Desulfatomaculum et Desulfomonas), anaérobies 
strictes utilisant le sulfate comme accepteur d’électrons (sulfato-réduction dissimilative et 
non pas assimilative) sont actives en l’absence de O>, NOŽ, Fe** quand le Eh est compris 
entre +350 et —500 mY, le pH 4,2 à 10,4, la pression 1 à 1 000 atmosphères, la tempéra- 
ture 0 à 100 °C. 


Remarque : Les enzymes du sol. Certaines réactions sont catalysées par des enzymes, qui se roue 
en dehors des organismes vivants et sont désignées comme enzymes du sol, ou enzymes libres du sol. Elles 
comprennent bien sûr des enzymes extra-cellulaires libérées normalement par des organismes vivants (pro- 
téinases, cellulases) pour dégrader les macromolécules. Mais elles comprennent aussi des enzymes d'ori: 
gine intracellulaire, libérées lors de la mort des cellules microbiennes, végétales et animales, et protégées 
de la biodégradation par adsorption sur les constituants organiques et minéraux des sols ou par maintien à 
l'intérieur de structures cellulaires fragmentaires (Dommergues et Mangenot, 1970; Skujins, 1976; Alexan- 
der, 1977; Burns, 1978; Boyd et Mortland, 1990). 
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Tableau I]. — INFLUENCE DE LA RHIZOSPHERE DU BLE (*) ET DE LA MYCORHIZOSPHERE 
DU BOULEAU (**) SUR LE NOMBRE DE MICROORGANISMES DU SOL 
(d'après Rouatt et al., 1963; Katznelson et al., 1962). MR = mycorhizosphère. 


Sol Sol non Coefficient Coefficient 
rhizosphérique | rhizosphérique | rhizosphérique mycorhizien 
(R) (S) (RIS)* (MRIR)** 


Grands groupes 
taxonomiques 
Bactéries 1200 10° 
Actinomycétes 46 10° 





Champignons 1210° 
Protozoaires 24 107 
Algues 5 10° 


Groupes nutritionnels 
bactériens 
Ammonifiants 
Anaérobies 
Dénitrifiants 








2. — LA FAUNE DU SOL 


La microfaune désigne l’ensemble des organismes animaux de taille inférieure à 
0,2 mm; la mésofaune, les organismes de taille comprise entre 0,2 et 4 mm; la macro- 
faune, ceux compris entre 4 et 80 mm, et enfin, on réserve le terme de mégafaune aux 
organismes supérieurs de plus de 10 cm. La faune du sol se répartit dans de nombreux 
groupes, dont nous rappelons les caractères essentiels dans le tableau IM. Leur régime 
alimentaire peut être du type carnivore (consommation de proies vivantes), ils peuvent 
aussi consommer des fragments de plantes (herbivores, xylophages) ou de champignons 
(mycophages); ils peuvent enfin se nourrir d’animaux morts (nécrophages) ou de débris 
végétaux morts (saprophages). 


A. — Systématique de la faune du sol 


a. — Protozoaires 


Les Flagellés, les Ciliés et les Amibes existent en grande quantité dans le sol. Leur 
rôle, encore mal connu, paraît très important, tout particulièrement celui des Amibes 
(Pussard, 1971; Couteaux, 1985), qui consomment non seulement un grand nombre de 
bactéries et de levures, mais aussi d’autres éléments fongiques (Alabouvette et al., 1981; 
Couteaux ef al., 1988). Le nombre de Thécamoebiens peut représenter à lui seul plusieurs 
dizaines de milliers d'individus par gramme de sol (Pussard et Delay, 1985; Schönborn, 
1986), et leur taux de reproduction peut être très élevé (Lousier et Parkinson, 1984). 
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b. — Métazoaires : 


. NÉMATODES (embranchement des Némathelminthes) — Les Nématodes so 
nombreux dans le sol et dans les litières (Nielsen, 1967). Ils peuvent être saprophages 
phytophages, bactériophages ou carnivores (Arpin, 1979; Saur et Arpin, 1989). =| 
s’enkystent dès que l’humidité devient insuffisante et sont souvent de très petite taille 
(quelques dixièmes de millimètres à quelques millimètres); leur nombre peut atteindre 
6 millions d’invidus/m?. 

+ OLIGOCHÈTES (embranchement des Annélides) : 

ve Les Enchytraéides sont des animaux d'assez petite taille (de quelques millimé 
à 2 ou 3 cm). Ils ont une allure filiforme et une couleur généralement blanchâtre. On en 
compte plusieurs milliers par mètre carré dans les litières. Leur biomasse, d’après Gr 
(1953) cité par Berthelin et Toutain (1979), peut atteindre 100 kg/ha. Leur régime alime: 
taire est constitué surtout de débris foliaires, dont ils ingèrent les cellules 
parenchymateuses en ajourant les nervures, Leurs boulettes fécales ont une allure assez 
irrégulière et sont constituées d’une juxtaposition de débris de cellules végétales avei 
souvent la présence de grains de sable (Babel, 1969; Pawluk, 1987). 

Ces animaux, très sensibles aux variations des conditions d’humidité et de température 
(Sgringett et al., 1970; Abrahamsen, 1971; Healy, 1980), jouent un rôle régulateur impor 
tant dans le développement des populations fongiques et bactériennes (Toutain et al. 
1982; Wolters, 1988). Leurs déjections peuvent s’accumuler dans les humus et constitu 
une part dominante de la couche OH des moder, dysmoder et mor (Toutain, 1987a). 

ve Les Lombricidés : — L'importance du rôle des lombriciens a été soulignée dé 

1881 par Darwin. Une mise au point récente (Lee, 1985) donne une bonne synthèse de la 
multiplicité de leurs rôles dans la pédogénèse (transformation des propriétés physiques de 
la matière organique, de la distribution des éléments, etc.) et la fertilité des sols. Plus 
récemment, on a pu quantifier leurs rôles, qui sont fonction de l'importance des 
biomasses, du pédoclimat et des catégories écologiques. Ces catégories écologiques 
(Bouché, 1972) différencient les vers épigés, surtout humicoles, les endogés, que l’on! 
rencontre dans les horizons minéraux à activité biologique, mais surtout les anéciques, 
groupe dominant des sols fertiles forestiers ou prairiaux, qui assurent des transferts ve ti 
caux dans toute la hauteur des profils. et dont Bouché (1972) a souligné l’importance d 
rejets en surface sous forme de turricules. 

Les biomasses varient usuellement de 0 à 5 t/ha avec une moyenne, tous milieux 
confondus, d’environ 1,2 t/ha, dont 1 tonne d’anéciques (masse vive). Les quantifications 
établissent qu’en climat tempéré, les anéciques ingèrent, digèrent et finalement déposent 
300 t/ha/an de fèces, dont environ 70 t sont remontées en surface sous forme de turricules 
organo-minéraux. Les fèces se stabilisent ensuite sous forme de grumeaux stables. Cë 
travail s'accompagne d’un réseau de galeries entretenant de nombreuses voies verticales 
(Kretzschmar, 1982; Al Addan, 1990), par lesquelles peut pénétrer en moyenne 18 cmi 
d’eau par heure. | 

Les quantités d’éléments et de composés humiques brassés varient avec le type de sol 
et les espèces lombriciennes (Bouché et al., 1983). On a pu mesurer sur le terrain que; 
pour une tonne de biomasse vivante, 1600 kg/ha/an d’azote étaient ingérés, dont 400 kg 
étaient assimilés dans le corps, puis réexcrétés dans le sol sous forme rapidement assimi- 
lable par les plantes (Bouché et Ferriére, 1986), et que les 1200 kg restant étaient mélés 
avec des débris végétaux et des formes humifiées dans les fèces évoluant en grumeaux. 
Piearce (1978) a montré que les lombriciens digéraient la plupart des champignons 
vivants ingérés, Rouelle (1983) certaines amibes, et Rafidison (1982) les pigments bruns 
des feuilles. Le rôle de certains vers de terre anéciques dans l'élaboration d’agrégats 
bactériens vivants entourés d’argile et se formant au cours du transit digestif a été étudié 
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Tableau III. — CARACTÈRES GÉNÉRAUX DES PRINCIPAUX REPRÉSENTANTS 
DE LA FAUNE DU SOL (VERTEBRES EXCLUS) 











Caractéres généraux Allure Caractères Classe Embranchement 
schématique spécifiques 
Protozoaires (une seule Amiboïde, Amibes 
cellule). flagellé ou cilié. Flagellés 
Ciliés 
Métazoaires (plusieurs 
cellules). 
Absence de segments et aa Allure filiforme Nématodes Némathelminthes 
d'appendices articulés. 
Absence de segments et Allure massive, Gastéropodes Mollusques 
d'appendices articulés. € à corps mou, sole 
de reptation. 
Segments, pas d’appendices. er Soies fines sur Oligochètes Annélides 
segments. 
Segments, appendices (0s Téte, thorax, Crustacés y 
articulés biramés, antennes. abdomen. 
Segments, appendices HIÉ Tête et tronc. Myriapodes 
articulés uniramés. 
Segments, petit nombre Prosoma = Arachnides 
d'appendices, pas d'antenne, partie > Arthropodes 
4 paires de pattes sur antérieure. 
prosoma. 30 Opisthosoma = 
partie 
postérieure. 
Segments, petit nombre Tête, thorax, Insectes 
d'appendices, antennes, 3 = abdomen. 
paires de pattes sur thorax. 4 


par Toutain (1987a) au moyen de la microscopie électronique à transmission. Les travaux 
de Lavelle et al. (1982), Barois et Lavelle (1986), Lavelle, (1988) et de Dash er al. (1986) 
en milieu tropical soulignent l’importance des vers de terre anéciques et endogés dans la 
réorganisation de la microflore et la transformation du matériel végétal. 


Des modalités de validation et d’interpolation de ces nouvelles connaissances aux 
diverses conditions écologiques (pédologiques, climatiques, agronomiques) permettent 
des estimations et mesures in situ du rôle des lombriciens en situations locales et spécifi- 
ques (Bouché, 1990) et donc une appréciation objective de leur contribution au 
fonctionnement des sols. Alors que les vers de terre épigés représentent un groupe ayant 
un fort potentiel dans les écotechnologies permettant le recyclage des déchets organiques 
dans les sols agricoles dégradés, les anéciques et les endogés jouent un rôle spontané 
fondamental dans les propriétés des sols où ils créent des marques d'activité biologique 
reconnaissables par les pédologues (Jeanson, 1968, 1981). L'introduction de vers de terre 
et la biostimulation de ces oligochètes pour l'amélioration de certains milieux ou l’aug- 
mentation de productivité sont devenues courantes (Stockdill, 1982; Trehen et Bouché, 
1983; Ghilarov et Perel, 1984: Tisdal, 1985; Brun er al., 1987; Toutain et al., 1987). 
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+ GASTEROPODES (embranchement des Mollusques) — Un certain nombre de Gasté- 
ropodes pulmonés (Limaces et Escargots) vivent dans les litières forestières ou dans les! 
anfractuosités du sol, toujours en milieu humide. Beaucoup sont herbivores, d’autres 
saprophages, certains sont carnivores (Testacelles) et s'attaquent aux vers de terre 
(Bachelier, 1978). Ces animaux possédent des cellulases trés actives. Leurs excréments 
sont constitués par une juxtaposition assez désordonnée de petits morceaux de feuilles 
facilement reconnaissables. 

+ CRUSTACÉS (embranchement des Arthropodes) — Les Cloportes (Isopodes) 
peuvent être assez nombreux dans les sols (Bornebush, 1980; Molfetas, 1982). Ils vivent 
surtout dans les litières qu'ils fragmentent et ingèrent en même temps que du sol. Leurs 
boulettes fécales sont cylindriques et constituées de débris de cellules et de vaisseaux 
broyés, ainsi que de particules minérales. Certains cloportes peuvent consommer une 
partie des composés phénoliques des feuilles (Neuhauser et Hartenstein, 1978) et modi- 
fier l’activité microbienne (Mocquard et al., 1987). 

+ MYRIAPODES (embranchement des Arthropodes) — On trouve, au niveau des 
litières et des sols, des Diplopodes (Gloméridés et Iulidés), des Symphiles et des Pauro- 
podes, ainsi que des Chilopodes (Scolopendres). Leur distribution dans le sol et dans 
diverses stations a été étudiée (Geoffroy, 1981; David, 1987) et leur rôle dans la transfor: 
mation du matériel végétal bien mis en évidence (David, 1987; Geoffroy er al., 1987: 
Jocteur Monrozier et Robin, 1988; Tajovsky et al., 1991). Leurs déjections sont générale- 
ment bien reconnaissables (Paulusse et Jeanson, 1977) et leur accumulation peut être à 
l’origine de véritables humus spéciaux de type «mull like moder» (Romell, 193 
Kubiena, 1953a). 

+ ARACHNIDES (embranchement des Arthropodes) — La classe des Arachnided 
(4 paires de pattes et pas d’antennes) comporte de nombreux organismes importants : | 

# Les Pseudoscorpions ont une allure très caractéristique avec leurs grands pédi- 
palpes transformés en pinces agressives. Ils se nourrissent d’ Acariens et de Collemboles.* 

{r Les Opilions, les plus communs, ont 4 paires de pattes très longues. Ce sont, en 
général, des prédateurs qui vivent dans la litiére. 

ve Les Acariens (Krantz, 1970). Us ont, en général, des formes lourdes du fait aud 
chez eux, prosoma et opisthosoma sont confondus. On y distingue trois grou 
principaux : les Gamasides, les Uropodinés et les Oribates. Les Oribates sont des phyto- 
phages ou des saprophytes, dont la taille diminue avec la profondeur (Lebrun, 1971) 
Beaucoup d’Oribates se nourrissent de filaments mycéliens, de spores et de tissus de 
litière (Hartenstein, 1962; Athias-Binche, 1981; Wauthy, 1982; Ponge, 1988). al 
boulettes fécales ont une forme très typique; elles sont massives et contiennent d 
nombreux débris cellulaires, ainsi que des filaments mycéliens. Elles mesurent entre 30e 
50 um (Rusek, 1975). 

vw Les Arachnéides sont caractérisés par une constriction entre le prosoma et opal 
thosoma et la présence de filières. Les araignées sont carnivores et se nourrissent surtout 
d'insectes. 

+ INSECTES (embranchement des Arthropodes). — Ces Arthropodes ont une tête, un 
thorax portant trois paires de pattes et un abdomen segmenté. 

w Les Aptérygotes (insectes sans ailes) 

@. Les Collemboles, insectes primitifs à allure caractéristique, ont bien souvent 
une furca qui leur permet de faire des bonds. Ils peuvent vivre en très grand nombre dans 
les litières ou dans le sol (Rusek, 1989). Leur nourriture est surtout constituée de champi- 
gnons (Mac Millan, 1975; Hanlon et Anderson, 1979; Ponge et Charpentie, 1981; 
Poinsot-Balaguer, 1982) et de débris cellulaires de feuilles ou d'aiguilles de résineux 
qu'ils digèrent en partie (Ponge et Prat, 1982; Saur et Ponge, 1988). Leurs boulettes 
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fécales peuvent se rencontrer en trés grande quantité dans certains humus, elles mesurent 
entre 30 et 100 um environ (Rusek, 1975) et peuvent contenir des minéraux phylliteux 
(Touchot et al., 1983). 

@. Les Diploures, les Protoures et les Thysanoures ne semblent avoir qu'une 
importance assez faible dans la transformation du matériel foliaire. 

vw Les Ptérygotes (insectes ailés) 

©. Ordres des /soptères. Les Termites assurent, dans les régions équatoriales et 
tropicales, un rôle de tout premier ordre (Lee et Wood, 1971) : 

— dans la consommation des débris végétaux (Maldague, 1964; Lepage, 1972; Josens, 
1977; Okwakol, 1980). 

— dans les transformations et l’humification de la matière organique d’origine végétale 
(Garnier-Sillam et al., 1989), ces transformations se faisant sous l’action d’enzymes spé- 
cifiques des différentes espèces de Termites (Rouland, 1986) ou de leur microflore symbio- 
tique ou des champignons (termitomycètes) présents dans les meules de certaines 
termitières (Noirot, 1970; Grassé, 1978), 

— dans l'édification de micro-agrégats organo-minéraux stables (Eschenbrenner, 
1986; Garnier-Sillam et al., 1985, 1988) très caractéristiques, 

— dans les caractéristiques physico-chimiques des horizons de surface des sols où leur 
activité est grande ( Bachelier, 1978). 

@. Ordre des Coléoptères. Beaucoup de Coléoptères vivent dans le sol (Scarabées, 
Carabes, Staphylins et Silphides); leurs larves consomment des racines, des morceaux de 
feuilles, du bois ou des animaux vivants. 

®. Ordre des Diptéres. Les larves de Diptères vivent en groupe (à la suite des 
pontes) dans les litières (Trehen, 1971). Il s’agit de larves de Chironomides, Sciarides, 
Cécidomyies, Bibionides ou Tipules (Paulian, 1956). Leur régime alimentaire est variable 
(Garay et al., 1986; Deleporte, 1987). Leurs fèces ont des formes irrégulières et sont 
constitués de débris de feuilles, cellules, nervures et filaments mycéliens. Les larves de 
Diptères peuvent réduire rapidement certains niveaux de litiéres en véritables bouillies 
végétales (Zachariae, 1965; Deleporte, 1987). 

®. Ordre des Hyménoptères. Les guêpes et les abeilles n'ayant sur les sols qu’une 
action très limitée, il faut surtout considérer ici le rôle des fourmis dans les remontées 
des horizons de profondeur. Certaines fourmis sont carnivores, d’autres herbivores, 
d’autres omnivores. Les remontées de sol des fourmis des milieux tempérés restent 
faibles et peu étudiées (Bachelier, 1978). Par contre, les actions des fourmis Atta du 
continent américain ont été davantage étudiées, étant donné leur importance évidente. 
Ces fourmis champignonnistes découpent des fragments de feuilles vertes qu’elles dépo- 
sent sur des meules à champignons (Basidiomycètes), qui produisent des protéases 
fongiques (Boyd et Martin, 1975; Cherrett er al., 1989). Les quantités de sol remontées 
au cours de ces va-et-vient jusqu'à la zone des meules peuvent être très importantes. 
Dans les savanes de Côte d'Ivoire, Levieux (1973) a compté plusieurs centaines de four- 
milières à l’hectare. 

+ VERTEBRES que nous citerons pour mémoire. 


B. — Répartition des groupes d’animaux dans les différents types d’humus 


Lebrun (1971) a montré que dans les mull, la répartition des différents groupes animaux 
était très équilibrée, chaque espèce étant représentée par un petit nombre d’individus (la 
chaîne trophique est complexe et continue), alors que dans les moder (Mignolet, 1975), la 
variété était faible, mais la densité forte (la chaîne trophique est simple mais instable). Ceci 
est conforme aux lois générales de la biocénotique énoncées par Thienemann (1920) et 
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Franz (1973) cités par Berthelin et Toutain, 1979, et que nous rappelons briévement : plus 
les conditions de vie sont variables dans un milieu biologique, plus grand est le nombre 
d’espéces de la communauté vivante qui le caractérise. Plus les conditions de vie d’un 
biotope s’écartent des conditions optimales de la plupart des animaux, plus la biocénose 
devient pauvre en espèces, plus elle devient caractéristique et plus la densité des quelques 
espèces présentes s’éléve, Enfin, plus les conditions de milieu sont favorables, plus la 
communauté est riche en espéces et plus elle est équilibrée et stable. 

Dans la répartition des organismes édaphiques, la composition au niveau spécifique 
dépend des conditions de nutrition et des conditions d’environnement (Healy, 1980; 
Wauthy, 1982; Ponge, 1983; Cansela da Fonseca et Poinsot-Balaguer, 1983; Ponge er al., 
1986; Toutain, 1987c). 


11.— ACTIVITÉ MICROBIENNE DANS LES SOLS : 
QUELQUES NOTIONS ESSENTIELLES 


1. — PRINCIPES DE FONCTIONNEMENT DES MICRO-ORGANISMES 
ET FACTEURS PHYSICO-CHIMIQUES RÉGISSANT À 
L'ACTIVITÉ MICROBIENNE DANS LES SOLS 
(voir Pl. D 


Comme dans tous les milieux naturels, l’activité des micro-organismes du sol ne se 
manifeste que si les conditions énergétiques et nutritionnelles sont satisfaites. Les nutri- 
ments doivent répondre à trois besoins : fournir de l’énergie pour la croissance cellulaire, 
fournir des matériaux pour la synthèse des constituants cellulaires et être utilisables 
comme accepteurs des électrons libérés au cours de la production d'énergie. A la diffé- 
rence des plantes et des animaux, les micro-organismes développent de nombreuses 
stratégies nutritionnelles, et peuvent utiliser, dans des conditions beaucoup plus vari 
un nombre de produits chimiques plus important que ceux fournis par le règne végétal et 
animal. 4 

Pour obtenir l’ énergie nécessaire à leur croissance, ils oxydent (réactions cataboliqués) 
des composés organiques et minéraux, et peuvent utiliser pour mr respiration des acce 
teurs finaux d'électrons autres que l'oxygène (NO:, NO7, Mn**, Fe, SO, , CO7 
produits organiques) (figure 4). Ces transferts d'électrons x he anal de productiad 
d’énergie libre, qui est utilisée pour former des molécules à liaisons riches en énergié 
comme l'A.T.P. (Adénosine triphosphate), qui est alors disponible pour les réactions 
anaboliques (biosynthèses). a 

En fonction de la nature des sources de carbone et d'énergie (donneurs d’électrons), 
les micro-organismes sont divisés en quatre principaux groupes nutritionnels. Deux 
groupes sont phototrophes et utilisent l'énergie électromagnétique des photons : les uns 
utilisent le CO; comme source de carbone et l’eau comme donneur d’électrons : ce sont 
les photolithotrophes (algues, bactéries sulfureuses pourpres ou vertes); les autres, les 
composés organiques comme source de carbone: ce sont les photoorganotrophes 
(bactéries pourpres non sulfureuses). Les deux autres pups utilisent l'énergie 
chimique : les uns oxydent des composés minéraux (NH, S~, S,, S2037, Fe?*) pour 
produire de l'énergie et fixer le CO, comme source de carbone : ce sont les chimiolitho- 
trophes (ou autotrophes) (bactéries nitrifiantes, Thiobacillus, bactéries ferro-oxydantes); 
les autres utilisent des composés organiques comme source de carbone et d’énergie : ce 
sont les chimioorganotrophes (ou hétérotrophes), qui représentent la plus grande partie 
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Donneurs d'électrons Accepteurs d'électrons 
Inorganiques Fe”, NH4, S”, So, 02 
Organiques (CH20), NO; 
Sources d'énergie „$ | Mn#, Fe%+ 
SO2- 
co, 


Organiques 
















CELLULE Nouvelle 
MICROBIENNE | ‘ie 


Nutriments organiques 


et inorganiques Produits finaux ou 


intermédiaires du 
métabolisme 
(acides, complexants...) 


FIG. 4. — Schéma général de l'activité microbienne. 


des bactéries et tous les champignons du sol. Quelques bactéries, comme Thiobacillus 
novellus, peuvent croître en milieu organique ou minéral et sont appelées mixotrophes. 

Une seconde considération énergétique concerne la nature des accepteurs d’électrons, 
qui détermine le type de respiration. Si l’accepteur d'électrons est l’oxygène, la respira- 
tion est aérobie; s’il est minéral, autre que l'oxygène (NO7, NO7, Mn**, Fe**, S047, 
CO), la respiration est anaérobie (en l’absence d'oxygène). Enfin, si l’accepteur est un 
composé organique (acide pyruvique par exemple), il s’agit d’une fermentation (fig. 4). 
De tels processus correspondent bien aux différentes conditions aérobies et anaérobies 
rencontrées dans les sols. Le rendement énergétique des réactions cataboliques dépend du 
type de respiration. Ainsi, une molécule de glucose peut fournir de 16 à 399 Kcal. 
d'énergie utilisable, respectivement pour une fermentation alcoolique ou une oxydation, 
ou une minéralisation totale (Senez, 1968). 

La nature et la teneur des sources d’énergie et de nutriments utilisés comme matériaux 
de synthèse cellulaire (sources de carbone, composés azotés, éléments minéraux en solu- 
tion et échangeables, facteurs de croissance et coenzymes) jouent un rôle capital. Ils 
contrôlent le métabolisme cellulaire, la croissance d’une population, le développement de 
différentes communautés. Par exemple, une carence en fer limite la croissance, mais favo- 
rise la synthèse de sidérophores (complexants spécifiques du fer ferrique) par des micro- 
organismes producteurs (Pseudomonas, Bacillus, Fusarium, Penicillium, Ustilago...) et 
leur compétitivité vis-à-vis d'organismes ne pouvant développer une telle stratégie pour 
l’acquisition du fer. Ces situations de carence peuvent aussi favoriser des populations 
productrices d'acides, altérant ainsi plus fortement les minéraux (Berthelin, 1983), ou la 
production de polysaccharides. 
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Les bactéries oligotrophes et leur activité ont été principalement étudiées dans les eau 
(Kuznetsov et al., 1979) et mériteraient d’être mieux connues dans les sols, où ces situ 
tions nutritionnelles de faibles niveaux sont fréquentes. En effet, en conditions naturelles 
le temps de génération (ou temps nécessaire au doublement de la population) de bactérie 
d’un sol de prairie a été estimé à 1200 heures (Brock et Madigan, 1988), alors qu’il est 
pour une bactérie marine (Leucothrix mucor) ou pour Escherichia coli en culture pure 
laboratoire, respectivement de 2 heures ou de 20 à 30 minutes. Ceci signifie que les bacté- 
ries du sol ne se divisent (ou ne se multiplient) que quelques fois par an. En fait, ell 
subissent des flux saisonniers de nutriments et d’énergie, par exemple au printemps ou à 
l’automne dans les litières (Laudelout et al., 1978; Laudelout et Lambert, 1982), où 
pendant la saison de végétation dans la rhizosphére. Sinon, elles sont le plus souvent à 
l’état de repos ou de dormance. 

La température est aussi un facteur important et conduit à distinguer des micro-orga- 
nismes psychrophiles, mésophiles et thermophiles, qui croissent à des températures basses! 
(< 20°C), moyennes (de 20 à 45°C) et plus élevées (> 45°C). Des activités microbiennes 
de minéralisation du carbone et de l’azote relativement importantes sont observées in situs 
en hiver à très basse température (Labroue et Lascombes, 1971; Wedraogo er al., 1993) 
alors que pour beaucoup d’auteurs, les activités microbiennes dans les sols sont considé] 
rées comme nulles ou du moins très ralenties à très basse température. 

L’acidité et l’alcalinité des milieux permettent de distinguer des organismes acidi 
philes, acidotolérants, neutrophiles, alcalinotolérants, basiphiles ou alcalinophiles. 
plupart des micro-organismes croissent à des pH compris entre 5,0 et 9,0, mais quelqu l 
espèces croissent à des pH inférieurs à 2,0 (par exemple Thiobacillus ferrooxidans) ou 
des pH supérieurs à 10,0 (par exemple, Enterobacteriaceae des sources alcalines) 
(Christofi et Philp, 1991). k 

Les bactéries d’un même genre (par exemple Thiobacillus) peuvent avoir des activités 
dans des domaines très différents de pH. Il y a lieu de souligner que l'acquisition de = 
nouvelles données a conduit à constater que les bactéries nitrifiantes ne sont pas exclusi- 
vement neutrophiles et basiphiles (Dommergues et Mangenot, 1970), mais aussi 
acidophiles ou acidotolérantes (Josserand et Bardin, 1981). ; 

L'eau dans les sols doit être en quantité suffisante pour permettre la vie et l’activité 
microbienne. Mais elle peut aussi, en remplissant toute la porosité d’un sol, limiter la 
diffusion de l’oxygéne et l’activité microbienne (Hattori, 1973; Alexander, 1977; 
Berthelin, 1982). Dommergues (1962) a défini un seuil hydrique d’ activité microbienne: 
qui se manifestait pour des valeurs de tension en eau dans la porosité du sol égale ou supé: 
rieure à 400 bars (40 MPa) (Dommergues et Mangenot, 1970). Mais des différences dans 
l'influence de l'humidité ont été observées en fonction du type d'activité microbienne: 
L’intensité de la nitrification diminue souvent quand la tension dépasse 15 bars et peut 
persister jusqu’à 50 bars, alors que l'ammonification est encore très significative à 60 bars: 
et persiste jusqu’à 300 bars (Dommergues et Mangenot, 1970). Les activités microbiennes 
se manifestent donc bien au-delà des valeurs du point de flétrissement permanent des 
végétaux (16 bars). La plupart des bactéries isolées du sol et des eaux superficielles sont 
inhibées ou tuées à des pressions de 200 à 600 atmosphéres (Brock et al., 1984). 

L’humidité du sol, et en particulier son engorgement, favorise le développement de 
microflores bactériennes réductrices (dénitrification, réduction du manganèse, du fer, des 
sulfates, du CO;) qui jouent, dans le fonctionnement des sols hydromorphes, un rôle bien 
particulier que nous verrons, au moins en partie, plus loin (Dommergues et Mangenot, 
1970; Berthelin. 1982). 

La salinité exerce un effet osmotique sur les micro-organismes, qui ont aussi des 
besoins en sels comme NaCl, KCl et MgCl). La plupart des micro-organismes ont des 
besoins limités en sels et sont inhibés par des teneurs en NaCl supérieures à 2 %, excep- 
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tées les espéces halophiles (bactéries, champignons, algues), qui croissent en milieux 
salins et supportent bien, comme Brevibacterium halotolerans, des teneurs en NaCl de 
15 %. 


2. — INFLUENCE DE LA TEXTURE ET DE LA STRUCTURE : 
INTERACTIONS AVEC LES ARGILES ET LES AGREGATS DU SOL 


A. — Interactions avec les argiles 


La présence d'argiles, leur nature, leur teneur, peut modifier l’activité, le développe- 
ment de populations et la survie de micro-organismes (Dommergues et Mangenot, 1970; 
Hattori, 1973; Stotzky et Burns, 1982; Stotzky, 1986), mais leur rôle reste à préciser. 


De nombreux travaux ont déja permis d’observer divers effets des minéraux argileux 
et quelques exemples de résultats méritent d’être cités. La présence de montmorillonite 
limite le développement de la fusariose du bananier (Stotzky et al., 1961) et favorise les 
transferts génétiques par conjugaison (Weinberg et Stotzky, 1972). La présence d’argiles 
limiterait la respiration et la croissance des champignons (Stotzky et Rem, 1967), mais 
favoriserait celles des bactéries (Stotzky et Rem, 1966). La biodégradation des produits 
organiques pourrait étre accélérée ou ralentie par la présence d’argiles qui assurent aussi 
une protection contre les métaux lourds (Babich et Stotzky, 1977, 1979). Ces effets ne 
sont pas encore bien expliqués, sauf quand les argiles, par leur capacité d’échange, exer- 
cent un effet protecteur (adsorption de métaux toxiques et d’antibiotiques, effet tampon 
sur le milieu) ou modifient la viscosité et les échanges gazeux. 


Les argiles protégent aussi contre la dessiccation et assurent la survie ou le maintien de 
populations microbiennes pendant de longues périodes de sécheresse, comme pour Azoto- 
bacter ou Rhizobium (Marshall, 1968). Les argiles favorisent aussi la formation de 
composés humiques, soit par des cultures pures de champignons (Martin et Haider, 1971; 
Haider et al., 1975), soit dans la.rhizosphére des plantes (Laheurte er al., 1990) (fig. 5). 
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FIG. 5.— Influence de la microflore rhizosphérique (bactéries, endomycorhizes) et de l'argile 
sur l'exsudation (carbone soluble et insoluble) du maïs (d'après Laheurte, 1985). 
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Même si peu de travaux ont montré une relation possible, il semble bien que la récepti= 
vité des sols aux micro-organismes, appréciée par la colonisation bactérienne ou le 
développement préférentiel ou la résistance (« sols suppressifs ») à une population patho= 
gène, doive être, au moins dans certains cas, associée à la nature et à la teneur des: 
minéraux argileux. Les relations entre la « pathogénicité » des sols et leurs propriétés. 
physico-chimiques méritent d’être précisées tant pour leurs applications que leurs aspects! 
fondamentaux. | 


B. — Interactions avec les agrégats 


Les bactéries et champignons du sol jouent un rôle important dans la formation et la; 
stabilité des agrégats des sols. Cette agrégation se produit par l'effet d’adhésion des; 
produits du métabolisme bactérien ou racinaires (essentiellement polysaccharidiques) et) 
par l’enchevêtrement des particules de sol par les champignons filamenteux (Griffiths, 
1965; Tisdall et Oades, 1982; Molope et al., 1987). Les bactéries interviendraient dans la 
formation de petits agrégats à l’échelle du micron, où elles sont liées aux particules. 
d’argiles, chargées également négativement, par des ponts ioniques via des cations multi- 
valents. 4 

Depuis les travaux de Ladd ef al. (1977a et b), on considérait que la biomasse micro-| 
bienne était plus particulièrement localisée dans la fraction 50-2 um du sol, avec les: 
matières organiques les plus stables. Hattori (1973, 1988) avait suggéré qu'il existait deux: 
types de répartition sur et dans les agrégats : une biomasse relativement plus active, mais! 
aussi plus sensible à l’action des prédateurs (Vargas et Hattori, 1986; Couteaux et al., 
1988), se situerait à la surface de macroagrégats; une biomasse plus passive serait loca= 
lisée dans les microagrégats dont l'abondance dépendrait de la teneur en argile du sol 
(Ladd et Foster, 1987). En revanche, Kilbertus (1980), sur des échantillons observés en 
microscopie électronique, ne décelait des microflores que dans des agrégats. Très récem- 
ment, Jocteur Monrozier et al. (1991) ont montré que la localisation de la biomasse 
dépendait du type de sol, de sa texture et de l’horizon considéré. Dans un alfisol et un 
vertisol, une partie importante de la biomasse des horizons A est associée aux fractions 
grossières, supérieures à 250 um, sans doute aux fragments organiques entre autres. Mais 
la partie la plus abondante de la microflore se trouve dans la fraction 20-2 um pour le 
vertisol, et 2-0,2 um pour l’alfisol. Dans l’horizon B, de l’alfisol, la microflore est surtout 
associée à la fraction inférieure à 2 um. 

Les méthodes mises au point par Darbyshire er al. (1989) et Glasbey et al. (1991) paii 
étudier initialement des populations de protozoaires, leur répartition inter- et intra-agré- 
gats et leurs interactions prédateurs-proies par examen en microscopie électronique; 
analyse d’images et modélisation en trois dimensions de la porosité sur des échantillons 
non perturbés, devraient faciliter ces études de localisation des organismes, mais aussi de 
dynamique de populations et de peuplements. $ 

L’agrégation joue aussi un rôle protecteur sur la minéralisation de l’azote et du canons 
et sa destruction mécanique accroît l’activité respiratoire du sol. L’activité microbienne 
dans les agrégats, structure spatiale élémentaire, est réglée par la taille de l’agrégat et de 
ses ponts, qui contrôlent la colonisation par les organismes, la diffusion des nutriments, 
l'humidité. 


3. — INTERACTIONS ENTRE ORGANISMES 


La croissance des micro-organismes a été le plus souvent étudiée et modélisée dans 
des conditions de culture pure (Slater, 1979) alors que, dans les sols, ils se développent en 
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présence d’autres organismes (micro-organismes, animaux, racines) et dans un système 
poreux, où ils sont le plus souvent fixés sur des constituants minéraux, organiques et 
organo-minéraux. 

Divers types d'interactions peuvent se produire entre deux espèces microbiennes : le 
neutralisme, quand deux micro-organismes agissent indépendamment l’un de l’autre; la 
symbiose, quand l’association bénéfique pour les deux organismes est obligatoire: le 
mutualisme, quand l’association entraîne un bénéfice réciproque sans que cette associa- 
tion soit obligatoire pour leur existance et leur activité; le commensalisme, quand une 
seule espèce est bénéficiaire de l’association, alors que l’autre n’en est pas affectée; la 
compétition, qui conduit à l'élimination d’un des organismes en lutte pour une quantité 
limitée de nutriments; l’amensalisme, quand une espèce est supprimée, alors que la 
seconde n'est pas affectée, comme lors de la production de substances toxiques ; le para- 
sitisme et la prédation, qui correspondent à une attaque directe d’un organisme par 
l’autre (Hattori, 1973; Alexander, 1977). 

Les associations bénéfiques non symbiotiques se rencontrent fréquemment dans les 
sols, comme celles qui associent des champignons cellulolytiques producteurs d’acides à 
des bactéries consommatrices de ces acides. Mais des associations symbiotiques existent 
entre divers groupes d'organismes. Des algues et des champignons sont si intimement 
associés qu'ils forment un groupe d'organismes distincts, les lichens (Ferry, 1982; Asta et 
al., 1986). Des bactéries sont aussi étroitement et bénéfiquement associées aux proto- 
zoaires (Weis, 1982). Des bactéries et des champignons forment des symbioses d’un 
grand intérêt avec les racines des plantes. Les associations symbiotiques bactéries-plantes 
les mieux connues et présentant un très grand intérêt économique sont celles que font les 
Rhizobium avec les légumineuses et les actinomycètes comme Frankia avec des espèces 
ligneuses comme les aulnes, et les casuarina (Becking, 1982: Dommergues, 1982). Les 
associations symbiotiques les plus répandues sont les mycorhizes que forment les cham- 
pignons avec les racines (voir Planche I, cahier hors-texte couleurs en fin d’ouvrage). 
Elles concernent en effet 90 % des espéces végétales et constituent une des composantes 
essentielles des systèmes « sols-plantes ». Elles sont présentées un peu plus loin, avec 
l'étude de la rhizosphére. Il existe des associations micro-organismes-animaux qui, 
comme dans le cas les termites, peuvent former des communautés bénéfiques, méme 
symbiotiques (Dexter-Dyer Grosovsky et Margulis, 1982). 

Mais à côté des relations bénéfiques ou neutres, peuvent s’établir des relations de 
prédation et de parasitime, qui sont parfaitement bien illustrées par les relations préda- 
teurs-proies qui existent entre les protozoaires et les bactéries (Danso er al., 1975; 
Couteaux er al., 1988). Les protozoaires agissent alors comme régulateurs des populations 
microbiennes. Les myxobacteries sont aussi d'excellents prédateurs des bactéries 
(Alexander, 1977). Par ailleurs, plus de 150 espèces de champignons sont des prédateurs 
ou des endoparasites des nématodes (Barron, 1982). 

L'étude des interactions entre organismes a permis d’établir des modèles mathémati- 
ques d’analyse et de prévision de développement des populations microbiennes pour des 
relations de compétition entre populations et des relations prédateur-proie (Slater, 1979; 
Steinberg et al., 1987; Zegerman et al., 1987; Couteaux et al., 1988). 


4, — INTERVENTION DANS LE FONCTIONNEMENT DES CYCLES 
GEOCHIMIQUES ET LES TRANSFERTS D’ENERGIE 


La grande diversité des populations et des capacités métaboliques des micro-orga- 
nismes du sol leur fait jouer un rôle absolument capital dans les transferts d’énergie et le 
fonctionnement des cycles du carbone, de l’azote et du soufre, puisque leur inactivité 
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entraîne un blocage de ces trois cycles. Ils interviennent non seulement dans les étapes de 
biodégradation et de minéralisation, mais aussi dans les processus de réduction, d’oxyda- 
tion, de méthylation, déméthylation de nombreux éléments minéraux (Dommergues et 
Mangenot, 1970; Alexander, 1977; Brock et Madigan, 1988; Ehrlich, 1990). Ils contri- 
buent ainsi à des tranformations significatives et au fonctionnement des cycles du 
phosphore, du fer, du manganèse, de la silice, de l'arsenic, de l’antimoine, du mercure, du 
chrome, du sélénium, du tellurium... 

L'analyse des isotopes stables ('*C/'3C ou *?S/#S) a montré que les micro-organismes 
utilisent préférentiellement les isotopes les plus légers (!2C et 72S), Ce fractionnement 
isotopique se produit plus particulièrement pour le carbone, au cours de réactions de 
photosynthèse faisant intervenir des cyanobactéries ou des bactéries sulfurées pourpres ou 
vertes, mais encore plus fortement au cours de la réduction du CO, en méthane (Brock er 
al., 1984), De même, les sulfures d’origine sédimentaire et les boues marines contiennent 
relativement plus de ??S que les sulfures d’origine météorique ou volcanique. Ce fraction- 
nement isotopique du soufre au cours de la sulfato-réduction bactérienne, semble plus 
efficace à basse température et lors d’une croissance lente, qu’à température plus élevée et 
lors d’une croissance rapide (Ehrlich, 1990). 


Par leur intervention absolument fondamentale dans le fonctionnement du cycle du 
carbone, les micro-organismes du sol jouent un rôle capital dans les transferts d'énergie. 
Environ 1,6 % de l'énergie solaire utilisable est transformée en produits végétaux, qui 
constituent une source abondante d’énergie chimique (4 800 Kcal/m?/an selon Mac 
Fayden, 1971). Les micro-organismes hétérotrophes utilisent une grande partie de cette 
énergie, par exemple de 56 % de l’énergie disponible dans un écosystème prairial 
(Dommergues, communication personnelle) à plus de 90 % dans un dispositif expéri- 
mental microflore-microfaune (Kilbertus et Vannier, communication personnelle). Les 
micro-organismes du sol sont en effet responsables de la minéralisation (transformation 
en CO, et H,O) des résidus organiques (litières, matières humiques) des milieux conti- 
nentaux terrestres, qui sont évalués de 7 à 12.10!! tonnes de carbone organique, avec un 
temps de résidence moyen de 40 ans (Brock et Madigan, 1988). Les conditions climati- 
ques (climats froids) ou stationnelles (hydromorphie) peuvent entraîner, régionalement où 
localement, un ralentissement ou même un blocage de la minéralisation et du fonctionne- 
ment du cycle du carbone (formation de tourbières notamment). 


III. — BIODEGRADATION DES MATIÈRES ORGANIQUES 
ET PRODUCTION DE SUBSTANCES HUMIQUES 


Les produits d’origine végétale, animale ou microbienne subissent, dans le sol, des 
transformations biochimiques qui font intervenir les organismes vivants et/ou les enzymes 
du sol, et des transformations purement chimiques ou physico-chimiques présentées par F. 
Andreux et C. Munier-Lamy (Chap. VI). 


Ces matières organiques plus ou moins biodégradables sont, si les conditions du 
milieux sont favorables, utilisées comme source de carbone et d’énergie par les micro- 
organismes hétérotrophes qui les transforment en nouveaux corps microbiens et en 
produits de métabolisme gazeux, liquides, solides, qui sont finalement minéralisés (CO, 
H-0, NH3, S0,%, PO,*, ...). Mais une fraction des produits du métabolisme ou des 
constituants cellulaires sont résistants à la biodégradation ou acquièrent, dans le sol, une 
certaine stabilité en formant des macromolécules plus ou moins polycondensées ou bien 
en s'associant à des ions métalliques ou à des supports minéraux. Ils constituent ainsi une 
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fraction importante de l’humus du sol (Dommergues et Mangenot, 1970; Haider er al., 
1975; Alexander, 1977; Martin et Haider, 1986). L’humus correspond à un état d’équi- 
libre entre la formation et la dégradation des matiéres organiques des sols. 

Les transformations microbiennes qui conduisent à la formation des matières humi- 
ques et les mécanismes responsables sont schématisés figure 6. La biosynthése 
microbienne de précurseurs de matières humiques ou de polymères de type humique et 
leur biodégradation ont été étudiées par des mesures directes et des observations in situ, 
mais aussi et surtout dans des modèles expérimentaux complexes ou simplifiés, qui ont 
déjà été présentés par Berthelin et Toutain (1979). 

De nombreuses expériences au champ, utilisant des produits végétaux uniformément 
marqués au '*C (Jenkinson et Rayner, 1977; Sauerbeck et Gonzales, 1977) ont bien 
montré qu'il existait une fraction de matières organiques facilement décomposables avec 
un temps de résidence moyen inférieur à un an et une seconde fraction ayant un temps de 
résidence de quelques dizaines d'années. Ainsi, 60 à 70 % des résidus végétaux arrivant 
au sol sont minéralisés la première année, moins de 20 % les neuf années suivantes, et les 
matériaux résiduels deviennent de plus en plus stables. Deux courbes logarithmiques 
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FiG. 6. — Intervention des micro-organismes dans la transformation 
et l'humification des principaux types de matières organiques dans les sols. 
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correspondent à la décomposition des matières organiques se produisant dans chacun de 
ces deux compartiments (Haider, 1991). Des modèles de décomposition ont été préparés 
par Parton er al. (1983), Van Veen er al. (1984) et Van der Linden et al. (1987). Bien que 
des échanges se produisent du compartiment des matières organiques passives (peu biodé- 
gradables) vers le compartiment des matières organiques actives (facilement 
biodégradables), il est absolument nécessaire que ce compartiment « actif » soit continuel- 
lement alimenté par des matières organiques fraîches et une bonne activité microbienne 
pour le maintien de la structure physique du sol. 


La biodégradation des composés organiques et la biosynthèse de composés humiques 
dépendent de la nature des apports organiques (composés simples, polymères, débris 
végétaux entiers, complexes organo-minéraux...) et des paramètres du milieu (texture, 
humidité, température, pH...). L'ensemble de ces processus n’est pas complètement 
défini et nécessite des recherches sur la dynamique des populations, l’activité des commu- 
nautés microbiennes responsables, les facteurs physico-chimiques et pédoclimatiques 
impliqués. Mais on peut proposer des schémas relativement précis des transformations et 
de l’évolution des différents constituants de la matière organique fraîche dans les sols 
(fig. 6). 


1. — DEGRADATION DES GLUCIDES (HYDRATES DE CARBONE) 


Dans le sol, ces composés, le plus souvent présents sous forme de polymères (Pochon 
et de Barjac, 1958: Dommergues et Mangenot, 1970; Haider er al., 1975; Alexander, 
1977; McKeague et al., 1986), sont facilement métabolisables. Un grand nombre de 
bactéries, d’actinomycètes et de champignons sont capables de dégrader la cellulose et 
les hémicelluloses en sucres simples facilement utilisables comme source de carbone et 
d'énergie par l’ensemble de la microflore. Après une année, 80 % du glucose ou de la 
cellulose et 70 % de la paille de blé apportée dans un sol en incubation sont transformés 
en CO;. 20 % du carbone résiduel se retrouvent dans la biomasse microbienne et plus de 
60 % dans la fraction hydrolysable (HCI 6N) des matières organiques du sol (Sorensen, 
1987). Des valeurs voisines sont trouvées dans des expériences au laboratoire et au 
champ (Jenkinson et Rayner, 1977). Dans des expériences au champ, d’une durée de 
20 ans, la proportion de carbone résiduel d’une paille de blé marquée au lC se retrou- 
vant dans la biomasse et les acides aminés est constante, et respectivement d'environ 3 et 
20 % de la huitième à la vingtième année (Sorensen, 1987). Associés à d’autres produits 
organiques (acides aminés, composés phénoliques) ou bien encore sous forme de poly- 
saccharides, certains glucides peuvent former des unités structurales de composés 
humiques. | 


Lors de perfusions expérimentales sur un support granitique, des microflores 
complexes utilisent le glucose pour former des enrobements organo-minéraux, dont des 
composés de types acides fulviques, acides humiques, humine (Berthelin, 1976; Berthelin 
et Dommergues, 1976) (fig.7). La biodégradation de glucose (Mayaudon, 1971), d'hémi- 
cellulose, de cellulose (Jurasek er al., 1967; Norkrans, 1967) conduit à la formation de 
résidus stables qui seraient directement associés à l’activité microbienne (Jansson et 
Person, 1968). La décomposition des polysaccharides dépend de la présence d’argiles ou 
de la formation de sels et de complexes avec des ions métalliques (Billes, 1977; Guckert 
et al., 1977). Enfin, en utilisant le glucose ou la paille (maïs) comme seule source de 
carbone et d'énergie, des champignons imparfaits (Martin et Haider, 1971), des bactéries 
(Berthelin et Belgy, 1979; Munier-Lamy et Berthelin, 1987) et des actinomycétes peuvent 
synthétiser des substances phénoliques. 
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FIG. 7. — Bactéries (bâtonnets) sur un agrégat de sol (a) 
et sur l'enrobement mucilagineux d'un amas polycristallin (b). 


2. — DEGRADATION DES ACIDES AMINES 
ET DES COMPOSES PEPTIDIQUES 


Les amino-acides, peptides et protéines sont transformés dans le sol en CO, et NH3, 
mais une faible partie se retrouve dans les corps microbiens et dans les constituants humi- 
ques du sol. La stabilisation biochimique dépend du substrat décomposé. Ainsi, après un 
mois d’incubation, respectivement 10 et 23 % du carbone de l’acide glutamique et de la 
lysine se retrouvent dans l’humus sous forme de deux composés pour l’acide glutamique 
et de 18 composés pour la lysine (Mayaudon, 1971). Les protéines, en présence d’argiles 
et d'acides humiques, peuvent former des complexes «polyphénols-protéines » ou 
«protéines-argiles » stables (Martin et Haider, 1986; Burns, 1986; Andreux et Munier- 
Lamy, Chap. VI). 


3. — DEGRADATION DES COMPOSÉS PHENOLIQUES 
ET DES LIGNINES 


Les composés phénoliques d’origine végétale apportés au sol sont essentiellement des 
lignines (considérées comme la principale source d’humus) et des flavonoïdes (Haider et 
al., 1975; Andreux et Munier-Lamy, Chap. VI). La lignine (marquée au '4C sur les 
noyaux aromatiques) se décompose plus lentement que la cellulose, puisque seulement 30 
à 35 % du carbone sont minéralisés après un an (Martin et al., 1980). Haider et al. (1977) 
et Kassim er al. (1981) ont déjà souligné que les monomères obtenus au cours de la dégra- 
dation de la lignine (acide coumarique, alcool coniferylique, ...) peuvent se dégrader 
aussi ou moins lentement que les lignines, mais aussi s’incorporer rapidement aux molé- 
cules d’acides fulviques et humiques préexistants. 
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Les micro-organismes du sol peuvent dégrader les lignocelluloses, contenant moins de 
18-20 % de lignine, par les enzymes (cellulases, hemicellulases) qu’ils secrétent (Kink, 
1983). Certaines bactéries, essentiellement des genres filamenteux (Streptomyces, 
Nocardia) dégradent lentement la lignine (Crawford et Crawford, 1980, Crawford, 1981). 
Mais pour des tissus fortement lignifiés (teneur en lignine supérieure 4 20 %), les princi- 
paux décomposeurs sont des champignons supérieurs, surtout des Basidiomycétes. Ces 
derniers provoquent les pourritures dites brunes s’ils décomposent la cellulose et peu la 
lignine (Crawford et Crawford, 1980), blanches, s’ils décomposent les deux en laissant un 
résidu peu coloré. Les pourritures brunes oxydent les groupements méthoxyles en groupe- 
ments carboxyles, ce qui augmente la solubilité dans les réactifs, sans modifier la trame 
des cycles aromatiques; une partie de la lignine reste cependant inextractible (humine 
héritée). Le terme de pourriture blanche a été étendu aux Basidiomycètes qui décolorent 
la litière brunâtre de feuilles ou d’aiguilles, en dégradant les produits bruns d’origine 
complexe formés lors de la sénescence et de la décomposition (Babel, 1975; Reisinger ef 
al., 1978). Ces champignons transforment les composés du bois en CO, et H,0; (Craw- 
ford et Crawford, 1980). Les pourritures blanches solubilisent la lignine et utiliseraient les 
noyaux aromatiques comme source d’énergie. Tien et Kirk (1983), Oki er al. (1986) ont 
isolé des peroxidases, peroxide d’hydrogéne dépendante, qui peuvent utiliser les électrons 
des noyaux aromatiques dont les groupes hydroxylés sont complètement estérifiés.Les, 
pourritures molles (ramollissement du substrat) sont des espèces à forte tendance cellulo- 
lytique. Haider et Trojanowski (1975) ont observé des attaques des chaines latérales et des 
noyaux aromatiques de la lignine avec libération de CO}. 

La minéralisation respectivement en 1 et 2 ans de 30 et 40 % de lignine marquée n "entraîne 
pas l’incorporation de “*C dans la biomasse ou dans les acides aminés du sol. Ceci suggère que 
seuls les sucres et les composés à faible masse moléculaire contribuent à la formation de 
biomasse microbienne (Haider et Azam, 1983; Kassim ef al., 1981), alors que la lignine ny 
participerait pas et ne subirait qu'une oxydation ou une «combustion» enzymatique (Kirk, 
1981; Kirk et Farrell, 1987). Des tensions en oxygéne élevées et de faibles teneurs en azote du 
milieu de culture favorisent la minéralisation de la lignine (Kirk et Farrell, 1987). 


4. — PRODUCTION DE SUBSTANCES HUMIQUES 


AMEN a ATP tem 


la it haila 


A. — Formation de polymères phénoliques 


Par auto-oxydation ou par oxydation enzymatique (laccase, tyrosinase, système 
peroxyde-peroxydase) les composés phénoliques simples sont transformés en radicaux 
semi-quinoniques, qui s'associent avec des acides aminés ou avec des phénols par l’interi 
médiaire d'ammoniaque ou d'oxygène. On obtient des produits de plus en plus 
polymérisés, de teinte brune (Andreux et Munier-Lamy, Chap. VD), dont la formation est 
propre aux milieux où la vitalité des populations est faible (Mangenot, 1971 cité par 
Berthelin et Toutain, 1979), ce qui est le cas du sol. 


B. — Formation de pigments colorés 


Certains auteurs donnent une grande importance aux substances humiques formées 
dans les corps microbiens. Mais les champignons (Martin et Haider, 1971), les actinomy- 
cétes, les bactéries (Dommergues et Mangenot, 1970) forment des polyméres bruns ou 
mélanines, de structure mal connue, non seulement dans leurs cellules, mais aussi dans le 
milieu, Certaines conditions de milieu et d'âge des cultures favoriseraient la formation de 
ces mélanines (Berthelin et Toutain, 1979). Reisinger (1972) a observé chez Helminthos- 
porium l'évolution de ces pigments en granules mélaniques. 
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C. — Existence de deux niveaux successifs 
dans la production microbienne des matiéres humiques 


Les observations de Kilbertus er al. citées par Berthelin et Toutain (1979) suggéraient, 
comme le soulignait Mangenot (1975), qu’il existe deux niveaux dans les processus 
d’humification microbienne : un niveau primaire avec formation, par des organismes 
pionniers (surtout des champignons), de composés humiques ou préhumiques à partir de 
constituants hydrosolubles: un niveau secondaire, au cours duquel les bactéries font suite 
aux champignons et proliférent abondamment en synthétisant de nouveaux composés 
aromatiques. Ces composés aromatiques (acides parahydroxybenzoique, féfrulique, para 
et orthocoumarique) sont aussi formés par des microflores bactériennes utilisant le 
glucose comme source de carbone et d’énergie (Munier-Lamy et Berthelin, 1987). 


IV. — ALTERATION MICROBIENNE DES MINÉRAUX 


Les réactions d’oxydo-réduction qu'utilisent les micro-organismes pour produire 
l'énergie nécessaire à leur croissance concernent, comme nous l’avons vu (figure 4), des 
donneurs et des accepteurs d’électrons organiques et minéraux, dont l’évolution contri- 
buera au changement d'état de minéraux et éléments minéraux. Les oxydations de 
composés réduits du soufre (S?-, Sp, S203%) de l'azote (NH,*) conduisent à la production 
d’acides minéraux (H2SO4, HNO:) et d’oxydants [Fe,(SO4)3] puissants, à celle de 
composés organiques, à la formation de CO, et d'acide carbonique (H,CO;), mais aussi 
d’acides organiques aliphatiques, aromatiques, aminés (R-COOH, ~-OH-COOH, R-CH 
NH, COOH). Par ailleurs, pour leurs besoins nutritionnels et même au-delà de ces 
besoins, les bactéries et les champignons forment des substances complexantes spécifi- 
ques (comme les sidérophores pour le fer) et/ou bioaccumulent des métaux, et se 
comportent comme de véritables pièges à éléments minéraux. A ces réactions, s'ajoutent 
la réduction des accepteurs d'électrons, qui entraîneront la précipitation (avec la sulfato- 
réduction) ou la dissolution de divers métaux (avec les fermentations productrices 
d'acides, la réduction du fer et du manganèse) (Berthelin, 1983; Robert et Berthelin, 
1986; Berthelin, 1988). 

Toutes ces réactions peuvent intervenir directement ou indirectement dans les phéno- 
mènes de dissolution-altération des minéraux et d’insolubilisation-dépôt-concentration 
des éléments minéraux. 


1. — MECANISMES ET ÉCOLOGIE DE L’ALTERATION 
MICROBIENNE DES MINÉRAUX 


En fonction des éléments minéraux, des processus et des milieux concernés, on peut 
distinguer des mécanismes de solubilisation ou des mécanismes d’insolubilisation et 
concentration d'éléments minéraux qui sont présentés dans le tableau IV. 


A. — Mécanismes de solubilisation 


a.— Production d'acides et de substances complexantes 


Les bactéries nitrifiantes chimiolithotrophes aérobies, Nitrosomonas et Nitrobacter, 
produisent des nitrites et de l’acide nitrique dans les sols basiques, neutres, mais aussi 
acides (Labroue et Lascombes, 1971: Josserand et Bardin, 1981: Bonne et al., 1982; 
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Tableau IV. — MECANISMES MICROBIENS DE SOLUBILISATION ET D'INSOLUBILISATION 
D'ÉLÉMENTS MINERAUX DANS LES SOLS. 


Fey ENE Fer ellen en UR ee nee ht a 


| SOLUBILISATION 





@® Production d'acides et de composés complexants par des microorganismes chimio- 
organotrophes et chimiolithotrophes : dissolution de silicates, phosphates, carbonates, oxydes, 
sulfures. 

@ Production de Fe** et Mn** par réduction enzymatique (réduction directe) d'oxydes 
de manganèse (Mn**) et de fer (Fe**) impliquant des bactéries chimio-organotrophes anaérobies 
facultatives et anaérobies strictes (en l’absence d'oxygène). 

® Acidification ou alcalinisation respectivement par absorption ou production de 
composés alcalins (ammoniaque, carbonates...). 


AE ol ART 
a AAA i a 





INSOLUBILISATION 








© Oxydation de Fe?* et Mn* par des microorganismes chimiolithotrophes ou chimio- 
organotrophes en milieux microaérophiles et aérés (milieux à hydromorphie temporaire). 


am 


@ Réduction de sulfates et formation de sulfures par les bactéries sulfato-réductrices en 
milieux strictement anaérobies. 

@ Biodégradation de complexes organo-métalliques par des microorganismes chimio- 
organotrophes dans divers milieux. 

@® Absorption, bioaccumulation, biosorption d'éléments minéraux par des bactéries et 
des champignons dans divers environnements. 


TC ae eee ES 


LST 
liées 







Berthelin et al., 1985; Mai, 1988; Poovarodom et al., 1988; Merzouki et al., 1989). Elles 
interviennent pour dissoudre les carbonates (Faurie, 1977) et sont sans doute parmi les 
principaux agents de leur dissolution dans les sols calcimagnésiques. Elles interviennen 
également dans la dissolution de roches ultrabasiques (Lebedeva et al., 1978) et jouent 
rôle fondamental dans l’altération des minéraux des sols bruns acides (Berthelin es al, 
1985, 1990a). Leur rôle semble aussi important dans l’altération de pierres de monument: 
(Jaton, 1972; Krumbein, 1988). = 

Les bactéries chimiolithotrophes sulfooxydantes du genre Thiobacillus, qui produiseni 
de l’acide sulfurique en oxydant les composés réduits du soufre et pour l’une d’entre elles! 
(Thiobacillus ferrooxidans), du sulfate ferrique en oxydant Fe*, sont utilisées pour la H 
lixiviation du cuivre et de l’uranium et le traitement de minerais de métaux précieux dits 
réfractaires (Hutchins et al., 1986; Berthelin, 1987; Ehrlich, 1990; Ehrlich et Brierley, 
1990). Ces bactéries, présentes dans des milieux neutres ou légèrement acides (par 
exemple Th. thioparus, Th. denitrificans, Th. novellus), et dans des milieux fortement 
acides (Th. thiooxidans, Th. ferrooxidans), sont sans aucun doute impliquées dans l’alté- 
ration de minéraux des milieux plus ou moins bien drainés, contenant des sulfures ou 
enrichis en soufre (polders drainés, sols de vigne, etc.) (Dommergues et Mangenot, 1970). 
Thiobacillus ferrooxidans contribue à la formation de sulfates ferriques basiques (jarosite, 
natrojarosite, ammonium jarosite) quand le milieu apporte K*, Na* et NH,*. Quand ces 
éléments sont fournis par de la glauconite, de l’illite ou du microcline (pour K) ou de 
l’albite (pour Na), ces minéraux sont alors altérés (mais en l’absence de NH,* qui bloque 
la libération de K) (Ivarson et al., 1978). 
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Sans que leur rôle y soit bien défini, ces bactéries sont sans aucun doute impliquées 
dans l’évolution des sols de Mangroves et des Tannes (Vieillefon, 1977; Marius, 1984) et 
l’altération des pierres des monuments (Pochon et Jaton, 1975; Ribas-Silva, 1990). 


L'action de ces acides sur les minéraux est représentée par l'équation (1), dite d’acido- 
lyse. Dans le cas des Thiobacilles, il y a lieu de souligner que leur action sur les sulfures 
(pyrite. arsenopyrite, covellite, chalcopyrite,...) est directe, c’est-à-dire qu’ils dissolvent 
ces minéraux en oxydant, par réactions biochimiques, le soufre et le fer, en formant de 
l’acide sulfurique et des sulfates solubles. En revanche, leur action sur d’autres minéraux 
est indirecte, puisque ce sont l'acide sulfurique et le sulfate ferrique formés qui agissent, 
comme par exemple sur les oxydes d’uranium, pour former des sulfates d’uranyle solubles. 


Au cours de la dégradation des matières organiques, les bactéries chimiolithotrophes et 
les champignons produisent de l’acide carbonique, mais aussi des acides aliphatiques, 
phénoliques, aminés, qui peuvent être impliqués dans la solubilisation des éléments et 
l’aitération des minéraux, en faisant intervenir des phénomènes d’acidolyse et de 
complexolyse, qui sont résumés par les équations (1) et (2). 


© Acidolyse 
(Minéral)- M* + HR” = H* (Minéral) + M*R™ 
(R- = NO;, S0, HCO;-, RCOO") 
(Minéral)- M* = silicates, phosphates, carbonates, oxydes, sulfures... 
M* = ion métallique 
@ Complexolyse et acido-complexolyse 
(Minéral) M* + HL- — H+ (Minéral) + M L 
H* L-+LM > L,M + H+ 
L= anion complexant ou ligand organique 


Les acides aliphatiques simples, les acides aminés et les acides aromatiques sont, selon 
Stevenson et Ardakani (1972) et McKeague er al. (1986) présents dans les sols, respecti- 
vement à des teneurs de 1 24.10 M; 0,8 à 6.10 * M et 0,5 à 3.10* M. Les constantes de 
stabilité des complexes formés et leur domaine d’existence, bien connus pow des espèces 
chimiques bien définies et pour quelques polymères naturels à structure indéterminée 
(acides fulviques et humiques), ne sont valables au mieux que pour des conditions 
précises de pH, force ionique, température (Sillen et Martell, 1971; Andreux et Munier- 
Lamy, Chap. VI). Leur application aux solutions du sol est délicate. En effet, un complexe 
organo-métallique peut avoir une constante ou des constantes de stabilité élevées, mais ne 
pourra se former, car le métal aura une affinité plus grande pour les hydroxydes (OH”) que 
pour le ligand organique, et le ligand, une affinité plus grande pour les protons (Berthelin, 
1988; Andreux et Munier-Lamy, Chap. VI). 


Par ailleurs, les micro-organismes, ou des peuplements de micro-organismes, pourront 
former de nombreux acides, qui s'associeront à divers ions métalliques pour former des 
complexes de type polyélectrolyte (polyanioniques et polycationiques) (Berthelin et 
Belgy, 1979; Munier-Lamy et Berthelin, 1987). Cette formation de complexes organo- 
métalliques solubles d’origine microbienne, qui peut concerner de nombreux métaux 
(Robert et Berthelin, 1986; Berthelin, 1988), a été observée par divers auteurs (Tsyurupa, 
1964; Arrieta et Grez, 1971; Daragan, 1971; Berthelin et Belgy, 1979; Munier-Lamy et 
Berthelin, 1987). Les revues de Berthelin (1977, 1983, 1988), Robert et Berthelin (1986), 
McKeague et al. (1986) dressent des inventaires de ces productions d’acides, qui sont, à 
des teneurs variables, présents dans pratiquement tous les milieux, et dont l’incidence sera 
discutée un peu plus loin pour quelques types de sols. 


170 CONSTITUANTS DU SOL 




















b.— Réduction bactérienne du fer et du manganèse en milieu anaérobie strict ou facultatif 


Les bactéries et champignons peuvent produire des composés réducteurs, ou peuvent 
favoriser des conditions réductrices en consommant l’oxygène et en diminuant le poten- 
tiel redox. Mais le principal processus de réduction fait intervenir une réduction 
enzymatique du fer et du manganèse par des bactéries chimioorganotrophes en conditions! 
anaérobies, en l'absence d'oxygène (Ottow, 1969; Berthelin et Kogblevi, 1974; Ottow, 
1972; Munch et Ottow, 1977; Berthelin, 1982; Ghiorse, 1988; Ehrlich, 1990; Lovley, 
1991). De tels processus, schématisés par les réactions (3) et (4), nécessitent le contact 
entre la bactérie et le minéral (Cheikhzadeh-Mossadegh, 1981; Robert et Berthe in, 
1986). Les mécanismes biochimiques ne sont pas encore élucidés, méme si la présence 
d'une ferriréductase membranaire est suspectée (Lovley, 1991). Une telle réduction bacté= 
rienne a été observée en conditions acides (pH 3,5) et neutres (pH 7,5) et pour des valeurs 
de Eh comprises entre + 200 et —-200 mV (Berthelin, 1988). Cette dissolution est liée à la 
cristallinité des oxyhydroxydes présents, les formes amorphes étant plus facilement 
réduites (Munch et Ottow, 1980). 3 

®© Source de carbone et d’énergie (fermentescible ou non) 
— ne +nH*+ produits de fermentation 
® Fe(OH); +3H*+e" — Fe?++3H,0 

Les bactéries ferriréductrices, de coloration Gram positive, anaérobies strictes ou 
facultatives (comme Clostridium, Bacillus, Lactobacillus) ou de coloration Gram néga- 
tive, anaérobies facultatives comme les Pseudomonas, sont présentes dans tous les sols; 
mais elles ne se manifesteront qu’en l'absence d'oxygène, et en utilisant, pour certaines 
d’entre elles, des accepteurs d’électrons par ordre de stabilité thermodynamique crois- 
sante, nitrate, manganèse (IV), fer (IM). Certaines possèdent aussi une nitrate réductase: 
dissimilative, d’autres ne disposent que d’une ferriréductase dissimilative. Ces ferriréduc-) 
tases dissimilatives, tout comme les nitrates réductases, sont à distinguer des 
ferriréductases assimilatives, souvent couplées aux sidérophores. L'intervention de ces 
bactéries dans la pédogenése sera discutée un peu plus loin. 


c.— Productions de composés alcalins 


Quelques auteurs (Aristovskaya et Kutuzova, 1968; Kutuzova, 1973) ont observé que 
la formation de bases et de sels alcalins par des bactéries chimio-organotrophes produi- 
sant de l’'ammoniaque ou des carbonates sodiques au cours de la biodégradation d’ se, 
de sels sodiques d'acides organiques, etc., accroît sensiblement le pH de milieux déjà 
alcalins. Ces processus peuvent alors favoriser la dissolution de la silice de néphéline, € de 
plagioclase, de quartz, de phytolithes, mais n’interviennent sensiblement qu’en milieux 
déjà alcalins. 


B. — Processus d’insolubilisation et de préconcentration d’ éléments minéraux 


Séparément, ou en compétition avec les processus de solubilisation, les micro-orga- 
nismes chimioorganotrophes et chimiolithotrophes sont impliqués dans des processus 
d’insolubilisation, qui sont associés soit à des systèmes organo-minéraux (biodégradation 
de complexes solubles, formation de complexes insolubles), soit à des réactions d’oxyda- 
tion (Fe?*, Mn?*) ou de réduction (SO,”>). 


a. — Processus d'insolubilisation associés ou impliquant des systèmes organo-minéraux 


Deux principaux-types de mécanismes peuvent intervenir, d’une part la biodégradation 
de complexes organo-métalliques solubles et, d'autre part, la bioaccumulation et/ou 
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biosorption de métaux par des bactéries et des champignons vivants ou leurs constituants 
cellulaires, ou leurs métabolites insolubles. 


Les ions métalliques sont souvent présents dans les solutions des sols sous la forme de 
complexes organo-métalliques solubles. Les anions organiques, ou ligands, de ces 
complexes sont utilisables comme source de carbone et d’énergie par les micro-orga- 
nismes (Berthelin et Cheikhzadeh-Mossadegh, 1977). Selon les conditions du milieu 
(nature des métaux, des complexes, pH, Eh, force ionique, type de sol), la biodégradation 
peut contribuer à la formation de dépôts de Fe, Al, Zn, Cu... (Berthelin et Cheikhzadeh- 
Mossadegh, 1977; Aristovskaya et Zykina, 1978; Cheikhzadeh et al., 1981; Munier- 
Lamy er al., 1991). La figure 8 donne un exemple de la précipitation des métaux, qui 
accompagne la biodégradation du ligand (ici le citrate). L’absence de biodégradation, 
comme dans cette expérience (figure 8) pour le cadmium (en raison de sa toxicité vis-à- 
vis de la bactérie utilisée), empêche bien sûr la précipitation. 

En conditions anaérobies, dans les sols hydromorphes et dans les podzols, la biodégra- 
dation de ligands organiques décroît comparativement aux sols bruns acides ou aux sols 
calcimagnésiques (rendzines) (Berthelin et Cheikhzadeh-Mossadegh, 1977; Cheikh- 
zadeh et al., 1981). 


Les micro-organismes peuvent former des ligands insolubles, essentiellement des 
composés de type humique sensu lato, ou des polysaccharides. Des composés de type 
humique et fulvique d’origine microbienne semblent pouvoir jouer un rôle important dans 
l’immobilisation de divers métaux majeurs et traces (Berthelin, 1988, 1989) puisque 
100 mg de ces composés formant un « mucigel » qui adhère aux particules minérales 
peuvent fixer 5 mg de fer (Fe) (Berthelin et Dommergues, 1976). 


Laccumulation de métaux par les micro-organismes peut aussi correspondre à 
l'absorption des éléments minéraux en excès de leurs besoins nutritionnels. Des expé- 
riences, effectuées en présence de roches, ont montré que les bactéries et les champignons 
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FiG. 8. — Biodégradation de complexes organo-métalliques (citrate de Fe, Cu, Zn, Cd) 
(@) : carbone minéralisé et (b) : précipitation des métaux au cours de la biodégradation. 
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peuvent bioaccumuler les éléments minéraux (P, Ca, K, U, Cu,...) contenus dans les 
minéraux et déplacer l'équilibre entre le minéral et la solution. Ainsi, ils favorisent la 
dissolution des éléments des roches vers la solution et l’altération simultanément à là 
bioaccumulation dans ou sur leurs cellules (Tardieux-Roche, 1966; Ennever et al., 1974 
Berthelin et Munier-Lamy, 1983). Ces processus ont, par exemple, entrainé, par abso 

tion du potassium interfoliaire de micas, leur transformation en vermiculite (Weed et a 
1969), le remplacement par des ions plus hydratés présents dans le milieu favoris 
l'expansion des feuillets. : 


Les constituants des parois fongiques et bactériennes peuvent aussi fixer d’ importante S 
quantités de métaux (Berthelin, 1989; Volesky, 1990). Ce processus, qualifié de biosorp- 
tion, et qui comporte des phénomènes d’échange, complexation mais aussi précipitations 
et co-précipitation au niveau des parois (Hutchins er al., 1986, Volesky, 1990), a permis 
de fixer jusqu’a 180 mg d'uranium et de thorium par gramme de biomasse séchée d'un 
champignon, Rhizopus arrhizus (Tzezos et Volesky, 1981). Mais ces valeurs sont sans 
doute surestimées par rapport à des conditions naturelles, puisque Berthelin et al. (1987) 
observent, in situ, une fixation de 200 à 300 ppm d’U par un Aspergillus, qui révèle: 
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malgré cette différence, une capacité efficace de concentration de métaux. Les consti= 















muramique, acide polygalacturonique, .. + sont responsables de ces fixations (Volesig y 
1990). = 


b. — Processus d'insolubilisation impliquant des mécanismes d’ oxydo-réduction 


L'insolubilisation d’éléments minéraux par des phénomènes d’oxydo-réductionl 
concernent principalement le fer, le manganèse et le soufre. Les micro-organismes favori 


sent l’oxydation du fer et du manganèse, en modifiant les conditions de milieux, Eh, pH 


Ch, 






ou en formant des bases, en dégradant des acides, en produisant du dioxyde de carbone’et 
de l’oxygéne. Mais les processus les plus importants, d’un point de vue du fonctionne= 
ment des milieux naturels. concernent d’une part l'oxydation directe (enzymatique) du 
manganèse (Mn2* ) et du fer (Fe?*) par des bactéries chimiolithotrophes et/ou mixotrophes 
utilisant, pour ces dernières, des sources de carbone et d’énergie soit minérales, soit orga= 
niques, et d’autre part, la réduction des sulfates en sulfures par les bactéries sulfato- 
RER E 












bacter, Leptothrix, Oceanospirillum, ...) dans divers types de milieux (Ehrlich, 1990). 
L’oxydation enzymatique bactérienne du fer, résumée dans l’équation 5 E 
© Fe? + 1/4 O, + Ht = Fe** + 1/2 H,O 

© Fe*+ + 3 OH- > Fe(OH), 
se produit dans divers milieux, en entraînant la précipitation du fer selon l’ équation 
simplifiée 6. z 
En milieux acides (pH 1,0 à 4,0 ou 5,0), la bactérie Thiobacillus ferrooxidans oxyde de 
grandes quantités de Fe** (Brock et Madigan, 1988; Ehrlich, 1990) pour obtenir l'énergie 
nécessaire à sa croissance et fixer le CO, pour former de nouveaux constituants cellu= 
laires. Ces oxydations portent sur de grandes quantités de fer, car elles fournissent peu 
d’énergie lors du transfert des électrons du fer à l’oxygène. L’oxydation bactérienne du fer 
se produit aussi à des pH voisins de la neutralité (pH 5,0 à 8,0) en faisant intervenir des 
bactéries pédonculées autotrophes (Gallionella) et des bactéries mixotrophes à gaines 
(Leptothrix) (Ehrlich, 1990). Avec ces organismes encore mal connus, la fixation de CO; 
et l'oxydation directe ou indirecte du fer pour les seconds restent à démontrer (Berthelin, 
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1988; Ehrlich, 1990). Ces bactéries jouent un rôle de premier plan dans les mécanismes 
comme le colmatage ferrique des drains (Houot et Berthelin, 1992). 


+ Sulfato-réduction. — La réduction bactérienne d'espèces plus ou moins oxydées 
du soufre est un processus fondamental du fonctionnement du cycle de cet élément. Le 
sulfate peut être réduit par réduction assimilative ou dissimilative. La première concerne 
la nutrition et la formation d’acides aminés soufrés, la seconde la respiration anaérobie 
des bactéries sulfato-réductrices. Cette sulfato-réduction se produit quand des donneurs 
d'électrons (acide lactique, H,...) produits au cours de fermentations sont présents, ce 
qui implique la disponibilité de matiéres organiques métabolisables et des conditions 
d’anaérobiose stricte. Ces réactions de réduction jouent un rôle considérable dans le 
dépôt des sulfures (Brock et Madigan, 1988; Ehrlich, 1990) et favorisent le fractionne- 
ment isotopique du soufre et l'enrichissement en **S qu’utilisent préférentiellement ces 
bactéries. Celles-ci se trouvent dans des milieux à pH, salinité, température, ... très variés 
(Brock et Madigan, 1988), et sont aussi responsables d’alcalinisation de sols (Dommer- 
gues et Mangenot, 1970) et de dépérissement de cultures (Dommergues et al., 1969; 
Jacq et Dommergues, 1970), par production d’hydrogène sulfuré et de sulfures. 


2. — QUELQUES EXEMPLES D’INCIDENCES 
SUR LE FONCTIONNEMENT DES SOLS 


Ces processus de solubilisation et d’insolubilisation microbienne des éléments miné- 
raux interviennent dans l’altération des minéraux, le dépôt et la concentration des 
éléments, et ont des incidences sur la formation, l’évolution et la dégradation des sols. 


A. — Les sols bruns acides et les podzols 


La végétation associée aux podzols (spodosols) et aux sols podzoliques (à Calluna, 
Vaccinium, Pinus, Picea) et leur dégradation microbienne libèrent des composés antimi- 
crobiens (gemme de pin et divers lipides), qui modifient le développement des 
populations microbiennes et leur activité (Berthelin er al., 1974). Les micro-organismes 
qui persistent et demeurent significativement actifs produisent des quantités plus impor- 
tantes de composés acides complexants (acides oxalique, citrique, isocitrique, succinique, 
fumarique, parahydroxybenzoïque et ferulique), qui dissolvent plus efficacement, en 
quantités importantes, les éléments minéraux de silicates. On observe ainsi, sous leur 
action, des transformations de biotite en vermiculite, et sa dégradation en résidus silico- 
alumineux (Berthelin et Belgy, 1979). Des minéraux interstratifiés sont aussi transformés 
en vermiculite, et des chlorites sont totalement détruites (Berthelin et Belgy, 1979). 
Simultanément, les conditions de milieu des podzols et la présence de composés antimi- 
crobiens ralentissent l’activité des micro-organismes, qui biodégradent les anions 
organiques complexants (Berthelin et Cheikhzadeh-Mossadegh, 1977; Cheikhzadeh- 
Mossadegh er al., 1981)., qui peuvent alors migrer dans le profil de sol en formant des 
complexes solubles de type polyélectrolytes. La production microbienne de ces acides 
peut être aussi favorisée par les conditions nutritionnelles (carence et/ou oligotrophie), qui 
sont celles de ces sols (Berthelin, 1983). La production de ces agents complexants et le 
ralentissement de leur biodégradation favorisent la forte altération des minéraux observée 
dans ces milieux, et la migration des éléments, qui se déposent soit après biodégradation 
des ligands organiques, mais encore plus par voie physico-chimique (adsorption, précipi- 
tation par surcharge minérale) dans les horizons spodiques d’accumulation Bẹ et B,. La 
figure 9 schématise ces processus (Berthelin et al., 1990a). 
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Dans les sols bruns acides à forêts de sapins (Abies) et de hêtres (Fagus), et à strate: 
herbacée de graminées (Festuca), la biodégradation, relativement plus rapide et plus effi 
cace des matériaux végétaux, conduit à une bonne minéralisation (CO;, H,O, NO37) di S 
matières organiques végétales, et ne permet pas de production sensible de ligands organi- 
ques complexants. Mais cette minéralisation par l’action des bactéries nitrifiantes assure 
la production d'acide nitrique en quantité abondante, même pendant l'hiver (Berthelin et 
al., 1985; Wedraogo et al., 1993). L’acide nitrique ainsi formé est responsable de la solu- 
bilisation d’éléments comme Ca?*, Mg?*, K*, pour les sols sur granite à fortes réserves 
minérales (feldspaths, plagioclases, phyllosilicates ferromagnésiens) (Berthelin et al.. 
1985, 1990a). Pour les milieux plus acides, sur grès, à faible réserve minérale, les anions 
nitrates sont étroitement associés à l’aluminium en solution (Gras et al., 1988; Berthelin 
et al., 1990a). La figure 9 représente schématiquement ces processus, et permet de les 
comparer à ceux qui interviennent dans la podzolisation. 

Cette différence de l’activité microbienne dans les podzols et les sols bruns acides 
n’est pas seulement due, semble-t-il, aux différences de végétation. En effet, des études de 
Toutain (1984) et de Souchier (1984) montrent aussi que pour des végétations et des 
conditions climatiques identiques, ou très voisines, la nature de la roche-mère (teneur en 
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fer et en argiles) peut modifier significativement l’activité microbienne, soit vers la bruni- 
fication, soit vers la podzolisation. Ainsi, pour une hétraie, sur une roche-mére gréseuse, 
une teneur plus faible en fer (< 5 %, principalement sous forme d’oxyhydroxydes) favo- 
rise la podzolisation, en modifiant la minéralisation et l’humification des produits 
végétaux. 


B. — Les sols hydromorphes 


En milieu hydromorphe, où les hauteurs des nappes d’eau et les teneurs en matières 
organiques sont variables, on peut distinguer schématiquement trois principales classes de 
conditions, qui correspondent a différents types d’activité et de peuplements microbiens 
(Dommergues et Mangenot, 1970; Berthelin, 1982). 


@ Dans les sols alluviaux, les sols pseudo-hydromorphes et les sols à faibles 
teneurs en matiéres organiques, les processus microbiens se manifestent comme dans les 
milieux aérés, où les processus de réductions bactériennes ne sont pas significatifs. Dans 
de tels sols, les conditions anaérobies sont évitées, soit en raison de teneurs relativement 
faibles en matières organiques, qui ne peuvent maintenir une activité microbienne suffi- 
sante utilisant l’oxygène, soit à cause des variations (hauteur, écoulement) des nappes, 
qui maintiennent des conditions aérobies. 


© Dans les sols hydromorphes sensu stricto (gleys, pseudogleys, stagnogleys, tour- 
bières) contenant des quantités plus importantes de matières organiques métabolisables, 
l’engorgement des sols favorise l’utilisation rapide de l’oxygène par les micro-organismes 
aérobies. Puis les bactéries anaérobies facultatives et anaérobies strictes se développent 
(Berthelin, 1982). Les réductions bactériennes des nitrates, puis du manganèse, du fer, et 
enfin des sulfates et du CO, apparaissent successivement comme le présente le tableau 5. 
De tels processus de respiration anaérobie et de fermentation libérent de l’hydrogène, du 
méthane et des acides aliphatiques simples, et deviennent trés importants. Simultané- 
ment, le Eh décroit de + 600 mV à moins de —200 mV (Patrick, 1960; Yoshida, 1976; 
Berthelin, 1982). Dans ces milieux, l’altération microbienne des minéraux fait essentielle- 
ment intervenir la réduction directe enzymatique du manganèse et du fer, la réduction 
indirecte par des composés réducteurs efficaces (Hj, CH4), la solubilisation par des 


Tableau V.— PROCESSUS DE REDUCTION BACTÉRIENNE SE PRODUISANT 
SUCCESSIVEMENT DANS DES SOLS ENGORGÉS (d’après Yoshida, 1976). 


Eh initial du sol (en V.) Processus biochimiques 


Consommation et disparition de O> Respiration aérobie 
Réduction dissimilative des nitrates + 0,6 à +0,5 Respiration anaérobie 
Réduction du manganèse + 0,6 à + 0,4 Respiration anaérobie * 


Réduction du fer + 0,6 à + 0,3 Respiration anaérobie * 
Réduction dissimilative des sulfates 

et formation de sulfures 0,0 à—0,2 Respiration anaérobie 
Formations d'acides et d’alcools + 0,6 à + 0,4 Fermentation 
Formation de H3S — 0,1 à—0,2 Fermentation 
Formation de CH4 —0,1a-0,2 Fermentation 





a $ . £ . COS AT | ` > = Paes : . 
Il n'est pas vraiment démontré que la réduction « dissimilative » du manganèse et du fer soit une véritable respiration 
anaerobie. 
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FIG. 10.— Formation de dépôts de fer par des bactéries à gaine du genre Leptothrix. 
a. Coupe d'une gaine de fer en formation par deux bactéries ; 
b. gaine vide, les bactéries l'ont quittée. 








acides aliphatiques (acétique, butyrique, lactique) (Berthelin et Kogblevi, 1974) ou 
des agents complexants, qui sont plus lentement biodégradés en conditions anaérobit 
(Berthelin, 1982). Des transformations et la destruction de phyllosilicates, chlorite 
biotites. et de minéraux interstratifiés, ont été observées dans ces milieux (Berthelin 
Boymond, 1978). 

@ Dans des milieux hydromorphes relativement neutres (pH 6,2) et aérés (micro 
rophiles, Eh = 200-250 mV), l'oxydation enzymatique du fer fait intervenir des bacté 
pédonculées (Gallionella) ou à gaines (Leptothrix), qui entraînent des précipitations d 
grandes quantités de fer ferrique (Houot et Berthelin, 1992). Ces processus sont impli= 
qués dans le colmatage ferrique des drains et la formation de dépôts près des zones: 
d’émergence des nappes. La figure 10 représente des dépôts d’amas de gaines de fer 
formées par Leprothrix, qui, en s’accumulant, colmatent très rapidement les drains et les, 
puits. | 


4 
4 





C. — Les sols salins : 
Intervention des bactéries sulfo-oxydantes et sulfato-réductrices 


La sulfo-oxydation des sulfures ou d’espèces réduites du soufre par les Thiobacilli 
peut, par la production d’acide sulfurique, être mise à profit pour améliorer la disponibilité 
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du phosphore, du manganèse, neutraliser l’alcalinité des terres (Dommergues et 
Mangenot, 1970). Mais elle peut conduire à l’acidification et à la dégradation de sols plus 
fragiles (sols de vigne aprés traitements phytosanitaires soufrés répétés, sols de polders et 
sols de mangroves drainés) (Dommergues et Mangenot, 1970; Vieillefon, 1977; Marius, 
1984). 


La sulfato-réduction dissimilative, qui se produit en anaérobiose stricte, comme dans 
les sols de mangroves, et en général les sols salins mal drainés, enrichis en sulfates par les 
eaux et en matiéres organiques par la végétation (Whittig et Janitzky, 1967; Dommergues 
et Mangenot, 1970), peut conduire à la formation de sulfures sodiques (NaS, CaS). Ces 
sulfures donnent naissance à des bases (NaOH, Ca(OH);). En se combinant au dioxyde de 
carbone, issu de la minéralisation des matières organiques, les ions alcalins forment aussi 
des bicarbonates et des carbonates, qui migrent et précipitent sous forme de carbonates en 
dépôts abondants (Whittig et Janitzky, 1967). Des dépôts de sulfures peuvent aussi se 
former très rapidement dans la rhizosphère de plantes cultivées (riz, luzerne, coton, 
féve,...) (Dommergues et Mangenot, 1970), où l’hydrogène sulfuré libre peut provoquer 
des troubles, qui conduisent à la pourriture des racines. 


3. — APPLICATION A L’EXTRACTION ET A LA CONCENTRATION 
DE METAUX : LA BIOHYDROMETALLURGIE 


Comme nous venons de le voir, les micro-organismes jouent un rôle fondamental dans 
la solubilisation et le dépôt des éléments minéraux dans les milieux naturels. L'étude, de 
plus en plus précise, des organismes et des mécanismes impliqués dans ces processus a 
conduit au développement de la géomicrobiologie et de ses applications, la biolixiviation 
et la bioaccumulation des métaux, qui ont donné naissance à la biohydrométallurgie. 


La biohydrométallurige, appelée aussi biométallurgie, utilise l’action directe ou indi- 
recte des micro-organismes pour extraire les métaux (biolixiviation) dans le traitement 
des minerais. Certaines propriétés des micro-organismes sont aussi utilisées pour purifier 
et/ou valoriser des minerais et des matériaux, en éliminant des produits indésirables ou 
bien encore pour concentrer des métaux (bioaccumulation, biosorption), ou pour détoxi- 
fier des effluents (élimination des cyanures) (Hutchins er al., 1986; Berthelin, 1987; 
Ehrlich et Bierley, 1990; Volesky, 1990). 


On peut distinguer quatre principaux types de procédés déja utilisés ou envisageables : 


A. — La lixiviation 


L’extraction des métaux par l’action directe ou indirecte des bactéries du genre Thio- 
bacillus , et en particulier Thiobacillus thiooxidans et surtout Thiobacillus ferrooxidans 
est le procédé le plus ancien. Il était utilisé depuis plusieurs siècles, voire quelques millé- 
naires, mais les bactéries responsables ont été isolées et identifiées depuis moins de 
cinquante ans (Berthelin, 1987). Ces bactéries oxydent les espèces réduites du soufre 
(sulfures, soufre élémentaire, thiosulfate) pour former de l’acide sulfurique. Mais Thioba- 
cillus ferrooxidans peut aussi oxyder le fer en fer ferrique et former un oxydant puissant, 
le sulfate ferrique. C'est l’action directe de ces bactéries qui dissout par oxydation les 
sulfures, en libérant par exemple le cuivre des chalcopyrites, ou qui dissout indirectement, 
en milieu acide (H,SO,), et par action d’un oxydant (sulfate ferrique), l’uranium des 
oxydes. Ces bactéries contribuent à l’extraction de 10 à 20 % du cuivre mondial, d’une 
partie non négligeable de l’uranium, et au traitement des minerais dits réfractaires de 
métaux précieux, dont il sera question plus loin. 
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L'extraction des métaux peut aussi faire intervenir la production de composés 
complexants, qui peuvent dissoudre plus ou moins spécifiquement les métaux d’autres 
minéraux (silicates, oxydes en particulier). Mais leur développement ne se fait, actuelle: 
ment, qu’à l'échelle des études de laboratoire ou pilotes, en raison du coût des sources de 
carbone et d’énergie. Leur utilisation possible est toutefois de plus en plus envisagée, en 1 
particulier pour des produits à plus haute valeur ajoutée, en utilisant des micro- orga- 
nismes plus efficaces et des sources d’énergie peu coûteuses (résidus d'industries agror 


alimentaires par exemple). 4 
B. — Biovalorisation de minéraux de métaux précieux, à 
de minéraux industriels ou de matières premières d 






La gangue sulfurée (pyrite, arsénopyrite) qui emprisonne les métaux précieux (Au, Ag) 
dans des minerais dits réfractaires, c’est-à-dire dont le rendement d’extraction par les 
procédés conventionnels, est très faible ou trop coûteuse, peut être dissoute par l’action de 
Thiobacilli. L'or sera ensuite facilement accessible à l’action des extractants habituel: 
(complexants comme le cyanure et la thiourée). | 

Pour des minéraux industriels et minéraux de charges (kaolins, bauxites, sables, carbo- 
nates...), l'élimination d’impuretés comme le fer ferrique peut faire appel à de 
traitements spécifiques (réduction bactérienne, complexation spécifique du fer par des 
organismes chimioorganotrophes), qui sont en cours d’étude (Berthelin, 1991). L’élimina= 
tion des matières organiques par leur minéralisation (transformation en CO;) et/ou leur 
lixiviation a déjà, pour les bauxites, conduit à des résultats intéressants en vue d’améliorer 
le procédé Bayer de fabrication de l’alumine (Mordini et al., 1989). 2 

Des études expérimentales et sur modèles (Bos et al., 1986) ont montré que la désulfu 
risation des charbons (élimination des sulfures essentiellement les pyrites) pai 
Thiobacillus ferrooxidans et Thiobacillus thiooxidans serait économiquement utilisable. | 
















C. — Concentration des métaux 


des eaux et des effluents industriels. i 

La bioaccumulation et la biosorption, qui utilisent les propriétés de fixation des métaux 
par les micro-organismes vivants ou morts (Hutchins et al., 1986; Berthelin, 1987; 
Ehrlich et Brierley, 1990; Volesky, 1990) a déjà donné lieu à des brevets et à des procédés 
commercialement utilisés. C’est par exemple le cas du procédé AMT-BIOCLAIM, > deg 
loppé par J.A. et C.L. Brierley (Hutchins et al., 1986). E 


L’oxydation bactérienne du fer présent dans les eaux, et qui rend son usage domestique 
impossible, est déjà utilisée comme procédé d’épuration dans des unités de production 
d’eau (Mouchet, 1990). 

Enfin, la précipitation des métaux divalents sous forme de sulfures, par action de 
bactéries sulfato-réductrices, est aussi un procédé d’épuration étudié pour l'élimination 
des métaux des effluents pollués (Hutchins et al., 1986; Ehrlich et Brierley, 1990). 


D. — Détoxification 


L'utilisation de la sulfato-réduction bactérienne pour former des sulfures insolubles 
(galène pour le plomb, sphalerite pour le zinc, etc.), ou celle de la bioaccumulation et de 
la biosorption pour accumuler les métaux présents dans les effluents (métaux lourds, 
radionucléides) sont bien sûr des procédés de détoxification. Mais pour des métaux 
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comme le mercure, il existe des mécanismes de méthylation et de réduction (Ehrlich, 
1990), qui sont utilisables pour assurer une détoxification. 


V.—LA RHIZOSPHERE 


Le terme «rhizosphère » a été employé par Hiltner en 1904 pour qualifier l’intense 
activité bactérienne autour des racines de Légumineuses. Sa définition a ensuite été 
étendue à la zone de sol influencée par la présence de racines (du grec « rhizo » = racine); 
elle est liée à la libération ou l’exsudation par les racines de composés organiques qui 
stimulent l’activité microbienne. Une distinction a ensuite été faite entre la rhizosphére et 
le rhizoplan, limité à la surface de la racine (Clark, 1949), puis entre l’endorhizosphère et 
l’ectorhizosphère (Balandreau et Knowles, 1978) qui permet de tenir compte des micro- 
organismes présents dans les cellules plus ou moins senescentes de l’épiderme et du 
cortex racinaire (fig. 12) (Greaves et Darbyshire, 1972). Enfin, on parle également de 
mycorhizosphère lorsqu'il s’agit de plantes mycorhizées (voir paragraphe 6). Il faut en 
réalité considérer la rhizosphére comme l'interface continue entre la racine (jusqu'à 
l’endoderme racinaire) et le sol, caractérisée par la quantité de carbone libérée par les 
racines. La rhizosphère est souvent quantifiée par la quantité de sol adhérant aux racines 
après agitation de celles-ci, comme l’illustre la figure 13. 

La rhizosphère est déterminée par les interactions entre le sol, les racines et les micro- 
organismes (figure 11) qui dépendent des partenaires eux-mêmes mais aussi des facteurs 
physicochimiques du milieu. L'étude de la rhizosphère nécessite donc une approche pluri- 
disciplinaire regroupant des microbiologistes, des physiologistes des plantes, des 
agronomes, des physiciens et des chimistes du sol. 





FIG. 11. — Les interactions racines-sol-micro-organismes dans la rhizosphere. 
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FIG. 12. — Schéma de la structure d'une racine non mycorhizée, d'une racine mycorhizée 
(endo- et ectomycorhizée) et de leurs rhizosphères. 


FIG. 13. — Le sol rhizosphérique 
d'une racine de pin sylvestre 
(Pinus sylvestris L.) mycorhizée. 
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1. — LES COMPOSANTS DE LA RHIZOSPHERE 


A. — La racine 


La structure type d’une racine est rappelée sur la figure 11. Les jeunes racines d’une 
plante terrestre présentent une coiffe terminale qui protège le méristème apical, puis une 
zone d’élongation et de différentiation des cellules, puis la zone des poils absorbants, qui 
sont des excroissances des cellules épidermiques. Chez les plantes annuelles, les parois du 
cortex peuvent s’épaissir et se lignifier (Mac Cully, 1987), mais généralement le cortex 
meurt et la surface de la racine devient l’endoderme. Chez les plantes perennes, le 
cambium qui se forme dans le péricycle sous l’endoderme donne naissance à une racine 
ligneuse avec xyléme et phloéme. L'anatomie des racines varie avec les espèces végé- 
tales, l’état physiologique de celles-ci, et les conditions de culture, mais aussi sous 
l'influence des micro-organismes (mycorhizes, nodules racinaires...). 


B. — Les exsudats racinaires et la rhizodéposition 


Le terme « exsudats » a été défini par Rovira en 1969 comme l’ensemble des subs- 
tances organiques libérées par des racines vivantes, mais regroupe en réalité des 
matériaux d’ origine, de nature et de propriétés différentes. Après la distinction faite par 
Martin (1977) entre les composés libérés de manière active ou passive et les lysats raci- 
naires, Rovira ef al. (1979) proposérent une terminologie encore plus précise et différente. 
distinguant : 

- les exsudats au sens strict, correspondant à des composés de faible poids molécu- 
laire, hydrosolubles, libérés de manière passive (par diffusion, sous l’effet de gradients de 
potentiels electrochimiques, controlée par la perméabilité membranaire); 

«les secrétions, composés libérés par des processus métaboliques actifs, comme les 
enzymes; 

« les mucilages, composés de type polysaccharidique produits par la coiffe racinaire, et 
les cellules épidermiques (Foster, 1986); 

+ le mucigel, correspondant aux composés gélatineux observés à la surface des racines 
de plantes non stériles et regroupant les mucilages végétaux et microbiens (Rovira et Cam- 
pbell, 1974) et des particules organiques et inorganiques du sol. Bien que d’origine diverse, 
ces composés sont essentiellement des polysaccharides constitués d’hexoses et de pentoses 
et d'acides uroniques (Oades, 1978). 

Les composés mucilagineux protègent la racine contre la dessication, interviennent 
comme lubrifiant et améliorent le contact entre racine et sol. Ils favorisent ainsi la nutri- 
tion minérale et la mobilisation des éléments minéraux. Ainsi, dans les sols carencés en 
phosphore, les plantes mobilisent le phosphore adsorbé à la surface des argiles par les 
acides polygalacturoniques du mucilage (Nagarajah er al., 1970); 

+ les lysats, provenant de l’autolyse par dégénerescence des poils absorbants, des parois 
cellulaires, des cellules épidermiques et corticales et des racines entières. 

L'ensemble de ces composés libérés par les racines et les micro-organismes de la 
rhizosphère, y compris le turn-over dont ils font l’objet, constitue la rhizodéposition de 
Shamoot er al. (1968), à laquelle il faut ajouter la production de gaz, comme l’éthylène ou 
le CO; (figure 14). Elle a été évaluée par de nombreux auteurs (Shamoot et al, 1968; 
Breisch, 1974; Barber et Gunn, 1974; Barber et Martin, 1976; Martin, 1977; Prikryl et 
Vancura, 1980; Beck et Gilmour, 1983; Haller et Stolp, 1985; Laheurte et Berthelin, 
1986). Si l'on considère le cas du maïs, celui-ci libère 35 ug d’exsudats et de polysaccha- 
rides par racine et par jour (Chaboud, 1983), ou 60 mg par g de matière sèche racinaire 
(Newman, 1985). Ces résultats ont été obtenus soit avec des plantes stériles (cas de 
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Fic. 14. — Schématisation de l exsudation au sens strict, de la rhizodéposition | 
et des mécanismes microbiens qui les modifient (d'après Leyval, 1988). | 


l'exemple précédent) cultivées en solutions nutritives ou placées dans l’eau stérile, soi 
avec des plantes sur un substrat solide (sol, sable...) avec analyse des composés libérés} 
(dans les eaux de rinçage du substrat ou dans les percolats), soit enfin avec des plantes! 
cultivées sur un sol ou un substrat en présence d'éléments marqués. La diversité dans les 
méthodes employées et dans le mode d’expression des résultats (en pourcentage de 
matière sèche de la plante, de racines ou de carbone fixé par photosynthése...) peut expli- 
quer en partie la variabilité de ceux-ci. i 


Toutefois, l’exsudation racinaire varie beaucoup d’une plante à une autre, et en fonc- 
tion d’un grand nombre de facteurs qui sont présentés au paragraphe suivant. 5 


La liste des substances détectées dans les exsudats racinaires d’une plante stérile 
figure dans le tableau VI. La plupart de ces composés a aussi été détectée dans le sol 
rhizosphérique sans qu’on puisse distinguer les exsudats racinaires des métabolites 
microbiens et des composés provenant des cellules lysées. Au moins dix sucres (surtout 
du glucose et du fructose) et 25 acides aminés ont été identifiés dans les exsudats d’orge 
et de blé (Vancura, 1964). Les acides organiques jouent un rôle important dans la rhizos= 
phère, d’une part comme substrat energétique pour les micro-organismes, d’autre part 
comme agent d’acidification et de complexation des éléments minéraux (voir 
Chapitre IV). On y trouve également des acides gras et des stérols, des enzymes (phos- 
phatases, deshydrogénases...), des vitamines (thiamine, biotine, selon Smith, 1969) et 
des substances de croissance d’origine végétale ou microbienne (Barea et Azcon- 
Aguilar, 1982; Kampert er al., 1975, Strzelczyk et Pokojska-Burdziej, 1984) qui peuvent 
stimuler les micro-organismes hétérotrophes du sol, et d’autres composés qui peuvent à 
l'inverse les inhiber, comme l'acide cyanhydrique ou les saponines. De nombreux 
composés volatiles (alcools, acides gras) sont libérés par les racines (Fries, 1973; 
Linderman et Gilbert, 1975), dès le début de la germination de la graine (Vancura et 
Stotsky, 1976), qui diffusent hors de la rhizosphère. 
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Tableau VI. — COMPOSÉS ORGANIQUES LIBERES PAR LES RACINES DES PLANTES 
(d'après Rovira, 1965). 






Sucres 
Acides aminés 





arabinose, fructose, glucose, maltose, raffinose, rhamnose, sucrose, xylose. 
alanine, a. amino-butyrique, arginine, asparagine, a. aspartique, cystéine, 
cystine, a. glutamique, glutamine, glycine, homosérine, leucine, lysine, 
méthionine, phénylalanine, proline, sérine, thréonine, tryptophane, 
tyrosine, valine. 

a. acétique, butyrique, citrique, fumarique, glycolique, malique, 
propionique, oxalique, succinique, tartrique, valérique. 

a. para-aminobenzoique, biotine, choline, inositol, a. n-méthylnicotinique, 
niacine, pantothenate, pyridoxine, thiamine. 

adénine, guanine, uridine, cytidine. 

amylases, invertases, phosphatases, polygalacturonase, protéases. 
auxines, flavones, glycosides, saponines, scopolotine 

(6-méthoxy 7-hydroxycoumarine). 

phytosidérophores. 









Acides organiques 
















Vitamines 


















Nucléotides 
Enzymes 
Divers 






C. — Facteurs contrôlant I’ exsudation 


Le taux d’exsudation racinaire ainsi que la composition chimique des produits exsudés 
varient en fonction des espéces végétales (Rovira, 1956, 1959; Vancura et Hanzlikova, 
1972), de leur âge, des conditions de culture des plantes et des facteurs de l’environne- 
ment, comme la lumière ou la température (Rovira et Davey, 1974; Ratnayake et al., 
1978; Hale et Moore, 1979) et de l’état nutritionnel des plantes (Trolldenier, 1975). Ainsi, 
des milieux carencés en phosphore (Bowen, 1969; Ratnayake er al., 1978) ou en potas- 
sium (Kraffczyk et al., 1984) entrainaient une augmentation de l’exsudation racinaire du 
pin ou du maïs, tandis que la carence en azote diminuait l’exsudation (Bowen, 1969). 
Boulter et al. (1966) ont observé une exsudation plus importante d’acides aminés par les 
racines de pois cultivés sur sable qu’en solution nutritive, tandis que Laheurte (1985) a 
mis en évidence une augmentation de l’exsudation du mais en présence d’argiles. 


Les micro-organismes de la rhizosphére modifient quantitativement et qualitativement 
l’exsudation racinaire. Barber et Martin (1976), Martin (1977), Barber et Lynch (1977), 
Prikryl et Vancura (1977, 1980), Lee et Gaskins (1982), Schénwitz et Ziegler (1982), 
Heulin et al. (1987), Laheurte et Berthelin (1988), Leyval (1988), ont observé une 
augmentation de l’exsudation racinaire globale et Kraffezyk et al. (1984) une modifica- 
tion de la composition chimique des exsudats sous l'influence de bactéries. Krupa et Fries 
(1971) ont montré que la mycorhization du pin sylvestre augmentait de 2 à 8 fois la 
production de composés volatiles, tandis que l’inoculation des racines de pin et de hêtre 
par des bactéries solubilisant les phosphates aumentait la quantité d'acides organiques 
dans la rhizosphère (Leyval et Berthelin, 1991). Cet effet des micro-organismes sur 
l’exsudation est attribué, selon Rovira et Davey (1974), à une modification de la perméa- 
bilité des cellules racinaires, ou du métabolisme racinaire, à une absorption de certains 
composés exsudés (pouvant ainsi créer une carence en éléments, mais augmentant aussi 
les gradients de concentration entre la racine et la solution nutritive) ou à leur transforma- 
tion, et à une modification de la disponibilité des éléments nutritifs aux plantes. Ils 
utilisent une partie des exsudats racinaires, mais en libèrent également eux-mêmes et 
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participent ainsi à la rhizodéposition (figure 14) rendant ainsi difficile la quantification deg 

exsudats strictement racinaires. 

Barber et Martin (1976) ont utilisé du CO, marqué au '4C et ont montré que dans ded 
conditions axéniques, 5 410 % du carbone fixé par la photosynthése étaient libérés par les. 
racines de blé et d’orge, tandis que dans un sol non stérile elles en libéraient 12 à 18 T 
Les racines de blé inoculées avec Pseudomonas putida (Prikryl et Vancura, 1980) libé- 
raient deux fois plus d’exsudats que les racines stériles. 

Le cas particulier des microorganimes qui vivent en symbiose avec les racines a aé 
moins étudié. Toutefois, Hale et Moore (1979) ont montré des différences dans la compo- 
sition des exsudats de racines nodulées par Rhizobium, qui libère lui-même de 1’ acide 
indoleacétique dans la rhizosphere. Krupa et Nylund (1972) ont observé l’apparition de. 
terpènes dans les exsudats du pin lorsqu'il était mycorhizé par Boletus variegatus. L'ino= 
culation du pin sylvestre et du hêtre par Laccaria laccata (Leyval, 1988) entraînait une! 
augmentation de la rhizodéposition (carbone total libéré par plante), et une modification 
de la composition des exsudats solubles (Laheurte er al., 1990). A 

Tous les stress ou chocs, physiques ou chimiques, que subissent les plantes, semblent 
provoquer une exsudation accrue. Beaucoup de ces résultats ont été obtenus au laboratoire! 
et avec des plantes axéniques et sont difficiles à extrapoler au sol (Bowen, 1980). Cepen: 4 
dant, tous ces facteurs vont influencer la photosynthése et l'absorption racinaire dans leg 
conditions naturelles et donc l’exsudation. 


die 


D. — Les organismes 


Dans la rhizosphère, les micro-organismes sont stimulés par les apports de carbone et. 
d’énergie d’origine végétale (Rouatt er al., 1963; Rovira, 1965; Moiroud, 1976). 

On retrouve dans la rhizosphére la plupart des groupes d’organismes existant dans les 
sols (voir chapitre I) bien que la microflore ait surtout été étudiée, tandis que la micro et 
mésofaune, exception faite des nématodes, ont été peu étudiées. La croissance de ces 
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Tableau VII. — DIFFÉRENTES VALEURS DU COEFFICIENT RHIZOSPHERIQUE 
(R/S = nombre de colonies formant des unités (CFU) dans la rhizosphére / nombre 
de CFU dans le sol) SELON LES ESPECES VEGETALES ET LA SAISON DE PRELEVEMENT 
(d’aprés Leyval et Berthelin, 1983). 


Date du Bactéries Bactéries 


prélèvement Microflore totale réduisant le fer solubilisant les 
phosphates 





avril 
juillet 
octobre 
décembre 


Mercuriale avril 
juillet 


octobre 
décembre 


avril 
juillet 
octobre 
décembre 
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organismes est stimulée par les composés liberés par les racines; on parle d’effet 
rhizophère, exprimé par le rapport R/S défini ainsi : 


R nombre de microorganismes dans le sol rhizosphérique 
S nombre de microorganismes dans le sol non rhizosphérique 


Le nombre de micro-organismes dans la rhizosphére diminue de maniére inversement 
proportionnelle à la distance à la surface racinaire (Rouatt et Katznelson, 1961). 

L'effet rhizosphère d’une plante en période de croissance active se caractérise par un 
rapport R/S de 2 à 20, mais peut atteindre 100 et parfois plus pour certains groupes micro- 
biens (tableau VII, d’aprés Leyval et Berthelin, 1983). Ce rapport varie d’une plante 4 une 
autre (Rouatt et Katznelson, 1961). L’effet rhizosphére se manifeste surtout sur les bacté- 
ries, mais aussi sur les autres organismes du sol à un degré moindre (tableau IT ). 

Les populations microbiennes de la rhizosphère varient quantitativement et qualitati- 
vement en fonction de la composition des exsudats, et des mêmes facteurs de 
l’environnement qui modifient l’exsudation. 


E. — Sites d’exsudation et de colonisation par les micro-organismes 


Bien que l’exsudation racinaire soit la plus importante au niveau de la zone d’élonga- 
tion située de quelques millimétres à 30 mm au-delà de l’extremité racinaire (Pearson et 
Parkinson, 1961; Vancura and Kunk, 1988), la zone des poils absorbants est fortement 
colonisée par les bactéries et les champignons (Lynch, 1990). Selon Rovira (1969) et 
Bowen et Theodorou (1973), les substances facilement diffusibles se retrouvent sur toute 
la longueur de la racine. La zone de la coiffe, avec l’intense production de cellules 
(jusqu’a 21 000 par coiffe racinaire et par jour pour le maïs, selon Rougier, 1981), et de 
mucilage peut aussi être colonisée (Lynch, 1990) et pénétrée (Vermeer et McCully, 1981) 
par les bactéries. La formation de racines latérales entraine aussi la libération de 
composés organiques au point d’emergence. 

La colonisation des racines par les micro-organismes du sol se produirait en deux 
phases : une première phase de distribution passive le long de la racine, suivie d’une 
phase de multiplication et de survie limitée par la niche écologique (Lynch, 1990). Ces 
micro-organismes peuvent rester à l’état libre dans la rhizosphére ou s'associer en 
symbiose pour former des nodules ou des mycorhizes. 


F. — Les mycorhizes 


Les racines de 80 à 90 % des espèces végétales sont associées à des champignons en 
symbiose pour former des organes mixtes appelés mycorhizes, qui sont considérées 
comme «une partie intégrante des plantes » (Gianinazzi et al., 1982). Seules les espèces 
dés familles suivantes : Cypéracées, Juncacées, Urticacées, Chénopodiacées, Crucifères, 
Caryophyllacées sont rarement mycorhizées. 

Il en existe plusieurs types différents par leur morphologie (figure 12) et par les cham- 
pignons qui les engendrent : 


* Les ectomycorhizes. — Les champignons qui forment des ectomycorhizes (essen- 
tiellement des Ascomycètes et des Basidiomycètes) entourent les racines latérales et 
forment un manchon mycélien épais autour de celles-ci. Ils pénétrent à l’intérieur de la 
racine mais restent intercellulaires et ne franchissent jamais les parois des cellules 
vivantes. Entre les cellules du parenchyme cortical, ils forment le réseau de Hartig. Les 
ectomycorhizes sont visibles à l’œil nu et se distinguent par leurs formes courtes et 
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renflées, trés ramifiées dans le cas des Gymnospermes (cas du pin), ou non ramifiées dans 
le cas des Angiospermes (cas du hêtre). a 

+ Les endomycorhizes. — Contrairement aux ectomycorhizes, les endomycorhizes ne 
sont pas visibles à à l’œil nu et les racines doivent être colorées pour les mettre en éviden ce 


tures arborescentes appelées arbuscules, où se produisent les pré nutritifs, et dé ig 
vésicules (excepté Gigaspora et Scutellospora), renflements d’hyphes riches en lipides, 
organes de réserve des champignons. Les champignons qui forment les endomycorhizes 
ne peuvent pas étre cultivés en absence de plante. Dans les endomycorhizes éricoides eta 
pelotons, que l’on rencontre chez les Orchidées et les Ericacées, le champignon forme dés 
pelotons à l’intérieur des cellules racinaires. 


courts (chez les Monotropacées). be 

L'identification et la classification des mycorhizes se base sur les fructifications 
épigées (carpophores de champignons ectomycorhizogènes) et hypogées (sporocarpes 
macroscopiques des champignons ectomycorhiziens ou microscopiques et spores indivi 
duelles des endomycorhiziens). Dans presque tous les cas, le champignon forme um 
important réseau de filaments extra-radiculaires qui vont explorer le sol et peuvent 


les éléments nutritifs, les mycorhizes constituent un pont entre la racine et le sol (Reid 
1990). E 

Le rôle essentiel des mycorhizes, quel qu’en soit le type, est donc de favoriser la nutri 
tion minérale des plantes, et particulièrement l'absorption d'éléments peu mobiles dans! le 
sol, comme le phosphore, l’ammonium, le cuivre, le zinc. L’effet des mycorhizes sur là 
croissance et la nutrition minérale, en particulier phosphatée, des plantes a été largement 
observé (Hatch, 1937; Harley, 1969; Slankis, 1974; Gianinazzi et al., 1982; Gianinazzi et 
Gianinazzi-Pearson, 1983). Elles améliorent également la nutrition azotée, l'absorption dè 
K Ca, CLS (voir les revues de Harley et Smith, 1983; Tinker et Gildon, 1983) d’oligoé- 
léments et la tolérance aux métaux en trace, l’alimentation en eau, la tolérance au calcaire; 
et produisent des substances de croissance et des enzymes. 


2. — IMPORTANCE DE LA RHIZOSPHÈRE DANS L’HUMIFICATION 


La rhizosphère constitue un site privilégié d'introduction et de transformation des 
matières organiques dans les sols. Contrairement à des données plus anciennes, qui 
montraient que les apports carbonés au sol par le renouvellement des racines de coniféres 
équivalaient à la moitié des apports de litières (Perrson, 1978; Whittaker et Marks, 1975), 
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Fogel (1983) considére qu’elles en représentent quatre a cing fois plus. Barber et Gunn 
(1974) et Prikryl et Vancura (1980) ont estimé l’exsudation racinaire de céréales à 9 à 
50 % du poids des racines et Barber et Martin (1976) et Pang et Paul (1980) à entre 5 et 
47 % du carbone assimilé par photosynthése. Dans le cas des conifères, la biomasse des 
racines constitue en effet 15 à 25 % de la biomasse totale de l'arbre (Rodin et Bazilevich, 
1967; Assmann, 1970; Harris et al., 1980), auxquels il faut ajouter 8 % en tenant compte 
des mycorhizes. 30 à 86 % des racines fines, inférieures à 2 mm, sont renouvelées annuel- 
lement (Perrson, 1978; Fogel et Hunt, 1979; Fogel, 1983), ce qui représente 60 à 70 % de 
la production primaire des forêts de conifères (Agren et al., 1980; Harris er al., 1980; 
Perrson, 1984). Dans des expériences réalisées dans des dispositifs lysimétriques sur 
sable, le sol rhizosphérique représentait de 2 à 6 % de la quantité totale de sol pour des 
plants non mycorhizés, et jusqu’à 11 % pour des plants mycorhizés (fig. 13) (Leyval et 
Berthelin, 1989). Ce sol rhizosphérique contenait des quantités jusqu’à 120 fois plus 
importantes en carbone hydrosoluble que le sol adjacent dépourvu de racines. 


La transformation et le devenir de l’ensemble de la matière organique, y compris 
l'azote des apports rhizosphériques, qui participent à l’humification sensu lato, sont peu 
connus. 


En utilisant des techniques de marquage (CO, et '5N), Hetier et al. (1980, 1986) et 
Chotte (1986) ont analysé les rhizodépositions du mais. Ils ont montré l'importance des 
composés alcalino-solubles (humiques), mais surtout des fractions fines (< 5 um) des 
composés insolubles (humine) dans le stockage du carbone et de l’azote (tableau VIII). 


La phase insoluble de l’exsudation évaluée à 50 % dans le cas du maïs cultivé en 
conditions axéniques par Laheurte (1985) est l’ébauche du compartiment des matières 
humiques du sol. La microflore joue un rôle essentiel dans la production de cette masse 
humique en augmentant la production de composés insolubles (composés de nature poly- 
saccharidique, lyse accrue de cellules racinaires, biomasse microbienne) (figure 14). Les 
argiles et les oxyhydroxides de fer favorisent également la formation de ce compartiment 
«humique » et « humine ». Ainsi, en présence de 8,5 % d'argile de type montmorillonite, 
Laheurte (1985) observait une humification initiale 3 fois plus importante dans la rhizos- 
phère du maïs qu’ en absence d’argile (figure 5). 


Dans des expériences à long terme avec différentes plantes, un facteur de turn-over raci- 
naire a été défini (Dormaar et Sauerbeck, 1983) par le rapport du carbone (CO, dégagé) de 
la respiration et de la décomposition racinaire sur le carbone des racines à la récolte. Ce 
rapport est généralement supérieur à 1, ce qui suggère que les quantités de carbone perdues 
par respiration sont supérieures à celles que représente le matériel racinaire à la récolte. 


Tableau VIII. — RÉPARTITION (EN %) DU CARBONE ET DE L'AZOTE DANS 
LES RHIZODEPOSITIONS D'UN SOL ACIDE (d’après Hétier et al., 1986). 


Fractions Carbone total ET Azote total N | 


hydrosoluble 
acido-soluble (fulvique) 
alcalino-soluble (humique) 
insoluble (humine) : 
* 2000-50 um 
+ 50-5 um 
*<5um 
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ques (Warenbourg et Billes, 1979; Whipps, 1990), 


Les mucilages produits dans la rhizosphére sont responsables de l'adhésion de partis 
cules d’argiles ou de minéraux, et de micro-organismes à la surface des racines, et jouen 
ainsi un grand rôle dans la formation des agrégats. Selon Tisdall et Oades (1979, 198: ), 
les champignons mycorhizogènes seraient responsables d’une grande partie des agrégats 
de quelques millimétres de diamètre dans les sols cultivés (par association des microagré- 
gats en macroagrégats). Miller et Jastrow (1990) ont montré une corrélation positive entre 
la longueur des racines fines (0,2 à 1 mm) mycorhizées et des filaments mycéliens extr: 
radiculaires et le diamètre géométrique moyen des agrégats stables à l’eau. 




















Dans les écosystèmes forestiers à ectomycorhizes et mycorhizes éricoïdes, les rac 
mycorhizées se développent surtout dans les horizons humiques de surface (Harle 
Smith, 1983; Read, 1983). Ponge (1990) a observé un intense développement bactérie 
dans et sur les aiguilles de pin de la couche L d’ un sol forestier en l’absence de mycéli 
mycorhizien, tandis que dans la couche F, les bactéries étaient beaucoup moin 
nombreuses. La production d’antibiotiques par les champignons mycorhiziens a été imp 
quée (Krywolap et Casida, 1964: Marx, 1972). Les études concernant les interacti 
entre les champignons mycorhiziens et les autres champignons du sol ont montré des 
résultats différents. Ponge (1990) a observé que des fragments végétaux colonisés massi? 
vement par une flore fongique saprophyte n'étaient pas mycorhizés. Gadgil et Gadgil 
(1975) ont montré un effet dépressif des champignons mycorhiziens sur les champignor 
décomposeurs. En revanche, Dighton er al. (1987) obtenaient une augmentation de 


mycorhizées, mais une diminution avec Hebeloma crustuliniforme. 


3. — ROLE DE LA RHIZOSPHERE 
DANS L’ALTÉRATION DES MINÉRAUX” 


De nombreux travaux, déjà anciens, ont montré que les sytèmes racinaires (Mort 
et al., 1956; Spyridakis et al., 1967; Conyers et MacLean, 1968) étaient capables d’altér 
les minéraux silicatés des sols. En introduisant des sachets de minéraux dans les horizon 
des sols, Sadio (1982) et Berthelin et al. (1990b) montrent que la biotite perd ainsi 20° 
de son poids initial en 4 ans et que les pertes en éléments varient sous l’effet de différents 
espèces forestières (tableau IX). 


Tableau IX. — EFFET DE DIFFÉRENTES ESPÈCES FORESTIERES SUR L’ ALTERATION 
D'UN MICA (BIOTITE) APRÈS QUATRE ANS DANS UN HORIZON A, (% PERTES EN ELEMENTS) 
(d’après Sadio, 1982). 


EE RE TS 






5 
I 2 a 
1 3 3 
0 0 4 


* Voir aussi ch. V, p. 95. 
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Laltération des minéraux silicatés (biotite, phlogopite) se traduit par une libération des 
éléments échangeables des minéraux silicatés, correspondant à une ouverture des micas 
par échange ionique du potassium interfoliaire contre des cations hydratés (vermiculitisa- 
tion). Elle est alors relativement discréte et réversible. Mais elle peut également relever de 
transformations minéralogiques plus poussées et irréversibles, lorsqu'il s’agit d’une 
dissolution partielle ou totale des réseaux silicatés par acidolyse ou complexolyse, alcali- 
nolyse, hydrolyse (voir chapitre IV) (Berthelin, 1977,1983; Robert et Berthelin, 1986). 
Les racines des végétaux entrainent une libération des éléments échangeables des miné- 
raux silicatés, mais agissent également sur les éléments, en particulier le potassium, non 
échangeables (Quémener et Bosc, 1988, d’après Hinsinger, 1990). Une vermiculitisation 
de la phlogopite a ainsi pu être observée dans la rhizosphère du pin sylvestre après un an, 
tandis qu'elle n'apparaissait pas dans le sol adjacent dépourvu de racines (figure 15, 
d'après Leyval et Berthelin, 1990, 1991). Malquori et al. (1975) ont observé une vermicu- 
litisation de la biotite utilisée comme seule source de potassium pour le blé. Selon Ristori 
(1975) cité par Hinsinger (1990), ces transformations résulteraient essentiellement de 
réactions d'échange, alors que Spyridakis ef al. (1967) observaient, sous l’action de 
jeunes plants de différentes espéces forestiéres, une kaolinitisation de la biotite, qui traduit 
une altération poussée du réseau micacé. 

Cette altération des minéraux par les systèmes racinaires peut résulter d’un fractionne- 
ment physique lié à la croissance, mais elle est surtout associée à la nature et à la 
concentration des composés exsudés et absorbés par les racines, entrainant des variations 
de pH, et du potentiel d’oxydo-reduction. 

En prélevant de l’eau et des éléments minéraux, les racines des végétaux supérieurs 
modifient le potentiel de l’eau et les concentrations ioniques dans la rhizosphère. 
L’absorption racinaire est sélective et peut conduire à un appauvrissement de certains 
éléments dans la rhizosphère, comme le phosphore, ou le potassium, présents en faibles 
concentrations dans les solutions du sol et fortement absorbés par la plante. La racine 
fonctionne alors comme une pompe à ions qui déplace les réactions d'équilibre et 
provoque la désorption du potassium échangeable des minéraux argileux. 

La libération de protons, et de composés organiques acides (tableau VI), ou 
complexants qui modifient le pH de la rhizosphère, et l’acidifient, jusqu'à deux unités 
pH (Marschner et al., 1982; 1986a; Ruiz et Arvieu, 1990), jouent un rôle très important 
dans l’altération rhizosphérique des minéraux. L’absorption de cations ou d’anions 
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(NOy, NH,*, Felll/Fell, PO,-..) par la racine est compensée par une excrètion nette de 
protons et/ou d’hydroxyles et de carbonates, pour maintenir la neutralité électrique 
(Riley et Barber, 1969). Cette acidification n'est pas constante et varie selon les espèces: 
végétales et les conditions de milieu (voir paragraphe «facteurs controlant 
l’exsudation »). Elle varie aussi le long d’un même système racinaire, en relation avec 
les sites préférentiels d'absorption ou d’exsudation : une même racine peut acidifier sa 
rhizosphére au niveau de sa partie apicale (exsorption de protons par les cellules méris-. 
tématiques), et l’alcaliniser au niveau de sa partie basale (Marschner et al., 1986a). 
L'activité respiratoire des racines, qui augmente la pression partielle de CO; peut 
entrainer également une acidification de la rhizosphère. L’exsudation racinaire de 
composés organiques acides plus ou moins complexants est souvent corrélée à la disso- 
lution de minéraux phosphatés (De Giudici, 1985), et à l’altération de minéraux silicatés. 
(Leyval et Berthelin, 1991; Berthelin et al.,1991). Parmi les différents acides rencon- 
trés, Robert et Berthelin (1986) ont classé les acides citriques, oxaliques, tartriques et: 
maliques comme les plus efficaces vis-à-vis de l’extraction d’aluminium et de silice: 
d’une phlogopite. Godo et Reisenauer (1980) ont aussi attribué aux acides organiques 
l'augmentation de la solubilisation de MnO, par les exsudats racinaires. Les racines de: 
certaines plantes (graminées) exsudent également d’autres composés possédant des. 
propriétés chélatantes spécifiques, qui forment des complexes très stables avec le fer. 
Ces composés appelés phytosidérophores jouent un rôle important dans la mobilisation: 
de cet élément en particulier dans les sols à pH alcalin, où le fer est peu disponible 
(Marschner et al., 1986b; Rômheld, 1987). Chez les dicotylédones, la carence en fer 
disponible n’induit pas la formation de tels composés, mais entraine une acidification de 
la rhizosphère et une augmentation de l’activité des réductases membranaires (Bienfait; 
1986; Rômheld, 1987). Certains acides organiques tels que l’acide malique ont aussi 
des propriétés réductrices, qui peuvent intervenir dans la réduction du fer et du manga- 
nèse des oxydes et hydroxydes ferriques et manganiques (Godo et Reisenauer, 1980; 
Marschner et al. , 1982). 





FIG. 16. — Observation en microscopie électronique à transmission après coloration (Thiery, 
1967) de la rhizosphére d'un pin sylvestre montrant l'importance des revêtements polysaccharidi- 
ques (grains denses aux électrons) : autour d'un grain de phlogopite (M), d'une bactérie (B), d'un 

filament mycélien (F) et d'une cellule racinaire. 
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Les composés de fort poids moléculaire que sont les mucilages racinaires intervien- 
nent dans la mobilisation des éléments minéraux, par leurs fortes capacités d’échange 
(environ 10 meq/100 g) et de fixation des ions, leurs propriétés d’adhésion sur les surfaces 
solides et de rétention en eau (Morel et al., 1987). L’importance de ces composés est illus- 
trée par la figure 16 montrant un grain de phlogopite, une bactérie, un filament mycélien 
et la surface racinaire entourés de polysaccharides. 

Les micro-organismes du sol sont aussi des agents d’altération des minéraux (Webley 
et al. 1960; Moira et al., 1963; Henderson et Duff, 1963; Krumbein, 1972; Berthelin, 
1983). Un grand nombre d’entre eux est capable de solubiliser les phosphates inorgani- 
ques (Rose, 1957; Louw et Webley, 1958; Sperber, 1958; El Gibaly et al. 1977; Banik et 
Dey, 1981; Leyval et Berthelin, 1986, 1988). Des cultures pures de micro-organismes en 
présence de minéraux ont permis de préciser leurs mécanismes d’action, qui sont identi- 
ques à ceux des racines : essentiellement acidolyse, acido-complexolyse, alcalinolyse, 
oxydo-réduction du fer et du manganése, et mobilisation sélective d’ions. 

Dans la rhizosphére, outre cet effet direct sur l’altération des minéraux, les micro-orga- 
nismes agissent indirectement en influencant la croissance, la nutrition minérale et 
l’exsudation de la plante. Ces micro-organismes favorisent l'absorption par la plante 
d'éléments comme le phosphore (Barea et al., 1975; Azcon et al., 1976; Raj et al., 1981), 
le potassium (Williamson et Jones, 1973; Leyval et Berthelin, 1982, 1991) ou le fer 
(Kloepper et al., 1980; Leyval and Berthelin, 1989, 1990). Crowley er al. (1988) ont 
récemment montré que les plantes ne produisant pas de sidérophores étaient en revanche 
capables d’utiliser comme source de fer les sidérophores produits par les micro-orga- 
nismes. L'augmentation du volume exploré dans le cas des racines mycorhizées favorise 
les contacts sol-racines et augmente ainsi la mobilisation des éléments minéraux. L'effet 
des micro-organismes non symbiotiques sur la croissance des plantes peut être lié à une 
protection contre les pathogènes (Azcon-Aguilar et Barea, 1978; Kloepper er al., 1980; 
Suslow, 1882; Elad et al., 1987). Bagyaraj (1984) et Azcon-Aguilar et al.(1986) ont 
montré que l’effet des bactéries solubilisant les phosphates sur la croissance des plantes 
était aussi liée 4 la production par ces bactéries de substances hormonales de croissance. 
Watteau et Berthelin (1990) ont montré que la solubilisation du fer de la goethite par un 
champignon ectomycorhizogène, Suillus granulatus était davantage liée à la production 
de sidérophores qu’à celle d'acides aliphatiques. 

La plupart des travaux concernant l’altération des minéraux dans la rhizosphère ne 
différentiait pas l’effet des racines de celui des micro-organismes ni celui des interactions 
entre micro-organismes. Plus récemment, et bien que l’approche expérimentale soit diffi- 
cile, certains auteurs ont essayé de distinguer l'effet respectif des micro-organismes 
(symbiotiques, mycorhiziens surtout, et non symbiotiques) de celui des systèmes raci- 
naires sur l’altération de silicates insolubles ou sur la solubilisation de phosphates 
minéraux insolubles (Holobrady et Bujdos, 1970; Mojallali et Weed, 1978 Berthelin et 
Leyval, 1982; Leyval et Berthelin, 1982, 1991; Chakly et Berthelin, 1982; Barea et 
al.,1983; De Giudici, 1985). Ces études concernent souvent les champignons mycorhizo- 
gènes puisqu'ils sont associés à la majeure partie des systèmes racinaires des végétaux, et 
les bactéries solubilisant les phosphates, qui peuvent interagir avec les mycorhizes pour 
une meilleure exploitation des formes peu solubles de phosphore. 

Le tableau X présente des résultats obtenus avec le maïs et le pin. Dans des expé- 
riences en conditions axéniques, où le maïs était cultivé en présence de biotite comme 
seule source de potassium, l’inoculation des systèmes racinaires avec une microflore 
symbiotique (Glomus mosseae) ou non symbiotique (bactérienne) entrainait une 
augmentation de la croissance et de l'absorption de potassium par la plante. La double 
inoculation favorisait également la croissance de la plante, mais pas significativement 
plus que la bactérie seule ou le champignon seul. Dans un sol enrichi en phosphate 
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smash 


Tableau X. — BIOMASSE (mg de matière sèche/plante) DES PARTIES AÉRIENNES DU MAÏS 
(Zea mays) ET DU PIN (Pinus caribea) ET EXPORTATIONS (mg/plante) RESPECTIVES DU 
POTASSIUM ET DU PHOSPHORE apportés sous forme de biotite et de phosphate insoluble après 
7 semaines et 4 mois de culture (d’après Berthelin et Leyval, 1982 et Chakly et Berthelin, 1982); 


no NU 








AT 


din 


Plante 
mycorhizée + 
rhizobactérie 
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a 


ea Stil 


Mais endomycorhizé 
Matiére séche 456 + 180 979 + 46 1050 + 60 1170 + 334 
K absorbé 1,5+0,1 2,620,1 1,9+0,1 2,8 +0,5 
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Pin ectomycorhizé 
Matière sèche 360 + 160 870 +0,24 790 + 220 1300+350 |" 
P absorbé 0,3+0,2 2,5+0,9 24+1,0 2,6+1,5 zl 


tricalcique, l’ectomycorhization par Pisolithus tinctorius, et une bactérie solubilisant les: 
phosphates (Bacillus sp. ) favorisaient significativement la mobilisation du phosphore et 
son absorption par le pin, ainsi que la croissance des plants (Chakly et Berthelin, 19824 
Dans ce cas, la double inoculation avait un effet synergique. À 


Azcon et al. (1976), Raj et al. (1981), Piccini et Azcon (1987) ont également observ 
une stimulation de la croissance respectivement de la lavande, du millet et de la luzerne: 
sous l’effet de la double inoculation par Glomus et une bactérie solubilisant les phos= 
phates, et attribuaient ces effets à la solubilisation des phosphates. Avec le soja, |’infection 
mycorhizenne augmentait l’absorption racinaire du potassium apporté sous forme dé 
biotite (Mojallali et Weed, 1978). En revanche, Azcon-Aguilar et al. (1986) n’ont pas 
observé d’effet de ces bactéries sur la solubilisation des phosphates par les racines de soja 
mycorhizées. Dans différentes conditions expérimentales se traduisant par une production 
de biomasse différente, Leyval et Berthelin (1982) observaient des effets différents des: 
microorganimes sur la croissance du mais et la mobilisation du potassium de la biotite: 
Lorsque les conditions de croissance pour la plante étaient mauvaises, la double inocula- 
tion par Glomus et par une microflore complexe favorisait la croissance du maïs: lorsque 
les conditions étaient plus favorables, l’inoculation par l’un ou l’autre des micro-orga- 
nismes stimulait celle-ci, mais aucun effet synergique n'était observé; enfin dans de 
bonnes conditions de croissance pour la plante, les micro-organismes ne modifiaient plus 
significativement la croissance végétale. L'association plante-micro-organismes la plus 
efficace (double inoculation : bactérienne et mycorhizienne) mobilisait 47 % en plus du 
potassium de la biotite mobilisé par les racines stériles de maïs après 7 semaines de culture 
(Leyval, 1981), tandis que l’inoculation bactérienne pouvait augmenter la mobilisation de 
K de 21 % et celle du fer de 47 % après 8,5 semaines. Les racines des pins et des hêtres 
inoculées par des bactéries solubilisant les phosphates mobilisaient respectivement 9 et 
45 % de plus du phosphore d’un phosphate naturel que les racines non inoculées, en libé- 
rant 1,2 et 3,4 fois plus d’acides organiques (Leyval, 1988; Leyval et Berthelin, 1990). La 
transformation de phlogopite en vermiculite observée dans la rhizosphére du pin 
(figure 15) était plus importante lorsque les pins étaient inoculés par ces bactéries (le pic à 
14,5 apparaissait alors méme dans le sol non rhizosphérique). Cette transformation a été 
confirmée par l’augmentation de la capacité d’échange et la diminution de la teneur en 
potassium du minéral (Leyval et Berthelin, 1991). 
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Il faut noter que la capacité à solubiliser les phosphates par certains micro-organismes, 
comme Enterobacter agglomerans ou Laccaria laccata (Laheurte, 1985; Laheurte et al., 
1990; Leyval et Berthelin, 1986) observée en culture pure, n’a pas été retrouvée dans la 
rhizosphère du mais et du pin où ces micro-organismes avaient respectivement été 
inoculés. Ces expériences ont été effectuées au laboratoire et sont peut-être difficiles à 
extrapoler aux conditions naturelles, mais elles montrent l'importance des interactions 
plantes-micro-organismes et entre micro-organismes dans l’altération rhizosphérique. 


VI. — LES HUMUS : BIODYNAMIQUE ET PRINCIPAUX TYPES ! 


Sous forêt, les retombées foliaires, ou plus exactement les retombées de matériel végétal 
épigées représentent, sous les climats tempérés, de l’ordre de 4 t/ha/an (Toutain, 1987b). 
Les apports racinaires (endogés), plus difficiles à estimer, varient entre 2 et 4 t/ha/an. 
L'ensemble de ces résidus morts représentent un apport de matière et d'énergie fondamental 
pour le fonctionnement de l'écosystème, puisque cette recharge régulière de matière orga- 
nique compense en partie la lixiviation gravitaire des éléments dans le sol, et le soutirage 
saisonnier des racines des plantes. Toutes ces matières organiques apportées au sol vont être 
transformées en suivant trois voies principales : 

+ La voie très dominante, puisqu'elle concerne 80 à 95 % de l’apport initial, de la miné- 
ralisation aboutissant à la production de CO, 

+ la voie de la solubilisation, qui concerne de l’ordre de 5 à 10 % de l’apport initial et 
qui aboutit à la formation d’une matière organique hydrosoluble, qui peut s’insolubiliser 
au contact des minéraux argileux et des oxyhydroxydes de fer et d’aluminium, 

e la voie de l'humification, qui permet à une matière organique résiduelle figurée ou 
non (boulettes fécales ou déjections animales), soit d’être injectée dans les horizons sous- 
jacents au contact d’éléments minéraux à surface spécifique généralement faible (sable 
quartzeux), cette matière organique restant alors peu transformée, soit de subir des trans- 
formations importantes au contact des micro-organismes ou durant le transit intestinal (cas 
des vers de terre anéciques), avec création de liaisons très stables avec des minéraux à 
grande surface spécifique (argiles). Ces deux types de matière organique constituant un 
substrat organique énergétique pour les micro-organismes peuvent être transformés en bio- 
masse et biomolécules. 

Si les apports endogés (racines mortes) sont directement en place auprès des éléments 
minéraux du sol, il n’en est pas de même des apports épigés et spécialement des feuilles, 
dont les constituants organiques ne pourront contracter des liaisons avec les éléments 
minéraux que s’ils passent par la voie soluble (lessivats organiques), ou s'ils sont pris en 
charge et déplacés par la faune du sol. 


1. — CARACTÉRISTIQUES PRINCIPALES DES MATÉRIAUX 
INITIAUX ORGANIQUES ET MINÉRAUX 


A. — Les matériaux organiques initiaux 


Il s’agit donc d’apports épigés constitués surtout de feuilles, d’écailles, de graines, 
d'écorce, etc., et d’apports endogés (racines mortes). 


! La définition des grands types d’humus et de leur biodynamique a été établie par F. Toutain. 
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Les feuilles qui tombent sur le sol ont une composition variable (bas C/N, de l’ordre de 
20, des feuilles mortes des essences dites améliorantes, C/N supérieur à 50 des essence: 
acidifiantes). A titre indicatif, la composition moyenne des feuilles de hêtre en milieu 
acide au moment de leur retombée sur le sol s’établit ainsi, en % de matière sèche 
(Hanrion et al., 1975) : 


Tableau XI. — RAPPORT C/N ET COMPOSITION ÉLÉMENTAIRE DE FEUILLES DE HÊTRE 
AU MOMENT DE LEUR CHUTE EN MILIEU ACIDE (Hanrion et al., 1975) EN % DU POIDS SEC. 
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le bois (42 % de cellulose, 32 % d’hémicellulose et 22 % de lignine pour le bois de hêtre). 
elle l’est beaucoup moins pour les feuilles mortes où les taux de lignine ont souvent été 
surestimés, du fait des méthodes de dosage (méthode Cowling, 1960, par hydrolyse 
H,SO, 72 % et méthode de Morrison (1972) par extraction au bromure d’acétyle citées 
par Berthelin et Toutain, 1979), qui comptabilisent ensemble lignine et pigments bruns: 
En effet, tous ces apports, et particulièrement les matériaux d’ origine foliaire ou racinaire, 
ont la particularité d’être de couleur brune. Ceci est dû à la présence, dans les tissus, de 
pigments bruns apparus au moment de la mort des cellules végétales (phénoméne de 
sénescence). Ces produits de couleur brune, opaques aux électrons et responsables del: 
couleur des débris foliaires et racinaires, se sont formés lors du mélange des tanins initia- 
lement localisés dans des vacuoles, avec des protéines intracellulaires à la mort dés 
cellules. La teneur en tanins des feuilles vertes varie non seulement avec l’espèce végé: 
tale, mais aussi avec la saison (Tissut, 1968) et la production de tanins dans les feuilles S 
peut représenter, pour certains végétaux, un véritable mécanisme de défense à la suite. de 
stress variés, liés par exemple à la surconsommation des feuilles par certains anim 
(Van Hoven, 1984). Des études (Feeny et Bostock, 1968) ont montré que l’importance de 
la consommation des feuillages de certains arbres par des insectes phytophages dépen 
de leur teneur en tanins foliaires, et d’autres (King et Heath, 1967) qu'il en était de même 
de la consommation des litières par la microfaune. Comme l'indiquent les chiffres. 
reportés dans le tableau XII, les pigments bruns représentent, dans les feuilles de hêtre, 
25 % environ du poids des feuilles et renferment plus des 2/3 de l’azote de celles-ci. Ces 
produits, très difficilement biodégradables, correspondent donc à une mise en réservé 
provisoire de l’azote des feuilles. Cet azote, sans ce phénomène de tannage, aurait été 
rapidement minéralisé. Il s’en serait suivi une forte production d’ammonium et de nitrates 
aussitôt après la chute des feuilles, qui n’aurait été d’aucun bénéfice pour les racines des 
arbres, à cette époque peu actives, et qui aurait été perdue pour l’écosystème forestier. Le 
phénomène de brunissement des feuilles permet donc de différer l’apport d’azote des 
feuilles à des périodes beaucoup plus favorables pour les plantes, en particulier au 
moment de fortes activités des organismes du sol, c’est-à-dire au printemps ou en été; 
ceci à condition bien sûr que ces organismes aient un potentiel enzymatique susceptible 
de transformer les pigments bruns (cas des vers de terre et des champignons de la pourri- 
ture blanche dans les humus de type mull) (Reisinger et al., 1978; Toutain, 1987a), 
l’azote stocké dans les déjections des enchytraéides et de la plupart des microarthropodes 
restant bloqué dans les complexes tanins-protéines pendant plusieurs années, voire 
plusieurs dizaines d’années (Albrecht, 1984). 


Pr 
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Tableau XII. — RÉPARTITION DU CARBONE ET DE L'AZOTE DANS LES DIFFÉRENTS 
CONSTITUANTS DES FEUILLES ET DES RACINES DE HÊTRE 
(en % du carbone initial et de l’azote initial des feuilles et des racines) (Toutain, 1987a) 


Cellulose + hémicelloses 
Lignine 
Pigments bruns 








B. — Les matériaux minéraux initiaux 


Certaines caractéristiques des matériaux minéraux contenus dans les sols ont un rôle 
important, direct ou indirect, dans l’évolution de la matière organique : 

+ direct, il s’agit de la surface spécifique de ces produits minéraux (phyllites ou compo- 
sés amorphes de type oxyhydroxydes de fer et d'aluminium) et de leur capacité plus ou 
moins grande à insolubiliser les matières organiques solubles issues des litières. Si la sur- 
face spécifique de ces produits minéraux est importante, la capacité à insolubiliser la 
matière organique soluble des percolats de litière sera forte (cas des sols bruns): si la sur- 
face spécifique des minéraux présents est faible, mais que l’activité biologique de la micro- 
flore est élevée, il y aura une constante régénération des sites d’insolubilisation, et les 
phénomènes de brunification, à la suite de la faible capacité d’altération des percolats peu 
organiques qui percolent le sol, prévaudront. Si, par contre, la capacité d’insolubilisation 
des minéraux vis-à-vis des percolats organiques est faible et l’activité biologique peu 
importante, ce seront les phénomènes d’altération biochimique et de podzolisation qui pré- 
domineront du fait de la présence dans le sol d’un flux continu ou saisonnier de matière 
organique soluble complexante, acide et agressive; 

e indirect. il s’agit de la teneur en éléments fins (argiles, limons) et en cations, qui vont 
créer des conditions pédoclimatiques favorables ou non à l'installation dans le milieu d’or- 
ganismes vivants aux exigences écologiques diverses. 

Ces caractéristiques physico-chimiques dont dépendent les conditions pédoclimatiques 
et écologiques spécifiques se situent de part et d’autre de seuils, au-delà et en-deçà 
desquels les conditions d’évolution de la matière organique (seuil d’insolubilisation par 
exemple) et de vie des organismes (agrégation organo-minérale, caractéristiques hydrody- 
namiques du milieu par exemple) ne sont plus les mêmes. Ceci explique, à l’intérieur de 
zones bioclimatiques homogènes, la lithodépendance de certains humus et de certains sols 
(Toutain, 1987c). 


2. — RÔLE DE LA FAUNE 
DANS LA TRANSFORMATION DES LITIÈRES 


A. — Généralités 
Les expériences dites «d'exclusion » (par introduction dans le milieu de pièges à 


mailles de dimensions déterminées ou utilisation de produits spécifiques comme la diel- 
drine ou le naphtalène par exemple) (Edwards et Heath, 1963) ne permettent pas de 
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connaître le rôle de tel ou tel groupe animal dans la transformation du matériel végétal 
car ces exclusions créent une réorganisation de la biocénose forestière ou prairiale 
(Malone et Reichle, 1973). Les mesures de consommation d'oxygène des animaux du so! 
fournissent par contre des renseignements intéressants sur la consommation réelle des 
matières ingérées. Barley et Jennings (1959), cités par Satchell (1974), ont ainsi pu établir 
que les vers de terre du type Allobophora caliginosa vivant dans un pâturage australien, à 
raison de 80 g/m?, ne métabolisaient que 4 % de la litière. D’après Reichle (1971), pour | 
plupart des saprophytes de la pédofaune, l'énergie consommée est au plus comprise en 

10 et 20 % de l’énergie totale ingérée sous forme de litière. Certains auteurs (Luxton, 
1978) ont d’ailleurs montré que le complexe enzymatique du tube digestif des animaux de 
la pédofaune était peu varié et la plupart des aliments ingérés peu transformés. La possibi 
lité de digérer des produits comme la cellulose, la lignine ou les pigments bruns sn 
certain nombre d'animaux xylophages (Termites par exemple) est assurée par une micro- 
flore intestinale particulière ou par une mycoflore « d'élevage » (Grassé, 1978). 

Toutefois, des travaux récents ont mis en évidence le rôle important des animaux du 
sol, et en particulier des microarthropodes, dans les processus de minéralisation de 
l’azote, la microflore constituant un réservoir d’azote stable (par exemple les filaments: 
mycéliens à parois mélanisées), provisoirement immobilisé, que les animaux du $0 jl 
peuvent consommer et digérer (Petersen et Luxton, 1982; Anderson et al., 1983; Seastedt, 
1984; Haverhoef et Brusaard, 1990). £ 







B. — Rôle de la pédofaune dans la fragmentation du matériel foliaire 


D’après des travaux anciens cités par Berthelin et Toutain (1979), le calcul de la E 
formation en matériel fécal d’une aiguille de Pin „par des microarthropodes permettait de 
passer d’une surface initiale de 180 mm? à 1,8 m°. Cette augmentation de surface (de 1 à 


10000) est d'autant plus importante qu’elle s'accompagne bien souvent d’une mise en 









foliaire (limité dans la litière par des surfaces résistantes de type cuticulaire) offre de ce! 
fait à la biodégradation des surface nouvelles. Le dégagement de CO, obtenu après 
4 jours d’incubation à 25°C de morceaux de litière de Quercus fragmentés par des larves! 
de Diptères (Enoicyla) était à peu près le même que celui obtenu à partir de feuilles frag= 
mentées mécaniquement, soit environ sept fois celui provenant de l’incubation de feuilles 
entières. Kheirallah (1990) a étudié l’importance de la fragmentation au niveau de la litè 


due à une population de Diplopodes. 


C. — Rôle de la pédofaune dans la dissémination des bactéries 
et des champignons au niveau de la litière 


EE LU A LT 


La pédofaune, tout particulièrement la mésofaune, joue un rôle actif dans la dissémina- 
tion des micro-organismes. Il peut s’agir d’un simple transport sur la surface externe des 
animaux (Mignolet, 1972; Touchot et al., 1983). Reisinger (1972) a pu matérialiser le 
déplacement d’Acariens extraits de la litière sur un milieu gélosé en laissant germer les 
spores abandonnées le long du parcours. La dissémination peut être due aussi à l’exis- 
tence dans les boulettes fécales de bactéries et de spores de champignons viables (Hanlon, 
1981). Ceci a été montré par Vannier et Kilbertus (1981) pour les Collemboles, par 
Mignolet (1972) pour les Oribates et par Reisinger (1972) pour les Acariens et les larves 
de Diptères. Le transit intestinal peut constituer une véritable mise en culture des bactéries 
et des spores ingérées (nouvelles surfaces en contact, humidité favorable et présence 
éventuelle d'un mucus protecteur (Reisinger et Kilbertus, 1973) ou d’un mucus consti- 
tuant une source énergétique (Barois et Lavelle, 1986). Les spores, aprés leur transit dans 
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le tube digestif, germent et le complexe enzymatique du champignon transforme une 
partie du matériel rejeté. Le complexe enzymatique fixé au cours du transit intestinal sur 
les argiles (cas des lombriciens) reste en général actif dans les déjections. La coprophagie 
peut alors intervenir et les fèces transformées peuvent être ingérées par d’autres animaux. 
On assiste ainsi à un épuisement progressif du milieu, qui se concentre de plus en plus en 
substances résiduelles difficiles à dégrader (lignine par exemple (Mignolet et Ausmus, 
1978) ou pigments bruns (Toutain, 1981)). 

Certains animaux mycophages peuvent ingérer d’une façon sélective et préférentielle 
certaines colonies et préparer ainsi l’installation et l’activité d’autres groupes mycéliens 
(Mignolet, 1975), favorisant ainsi la compétition entre différentes espèces microbiennes 
(Parkinson et al., 1979). 


Enfin, le transit dans le tube digestif de certains animaux (Collembolés, Vers de terre 
anéciques, Termites) s'accompagne de réarrangements organo-minéraux (Kilbertus, 
1980; Vannier et Kilbertus, 1981; Toutain, 1987a), qui aboutissent à la formation de véri- 
tables micro-agrégats bactériens de quelques microns, entourés de polysaccharides, sur 
lesquels se sont déposés des minéraux phylliteux. 


Tous ces exemples illustrent l’importance des interrelations existant dans les humus 
entre la faune et la microflore. 


D. — Rôle de la pédofaune dans la migration du matériel foliaire 


La faune du sol assure un déplacement du matériel foliaire dans le sens de l’enfouisse- 
ment (Jeanson, 1981; Toutain er al., 1981; Vannier et Kilbertus, 1981); elle peut assurer 
aussi une remontée de la matière minérale (géophagie), qui est injectée sous forme de 
boulettes fécales entre les feuilles. Ces déplacements de la pédofaune assurent une aéra- 
tion du milieu prospecté et créent des microsites nouveaux pour les activités bactériennes 
et fongiques. Si l’amplitude des mouvements verticaux est grande (Vers de terre anéci- 
ques, Termites ou Fourmis Atta par exemple), il y a dilution de la matiére organique 
fraiche dans la matiére minérale, accélération des phénoménes de biodégradation et dispa- 
rition rapide et quasi totale du matériel foliaire (mull de vers de terre, Kubiena, 1953a; 
Jeanson, 1968). Si par contre, l’amplitude est faible (microarthropodes), il y a concentra- 
tion de substances résiduelles difficiles à dégrader et constitution d’un véritable horizon 
(horizon OH) de boulettes fécales (moder et mor d’Arthropodes, Kubiena, 1953a; 
Toutain, 1981). 


Par toutes ces activités (Hole, 1981), la faune du sol participe au mode de fonctionne- 
ment des humus et aux processus de formation des sols. On peut parler ainsi des 
modalités de fonctionnement biodynamique des humus et des sols. 


3. — ROLE DE L'ENSEMBLE DES ORGANISMES EDAPHIQUES 
DANS LA FORMATION DES HUMUS 


Les études de terrain et les observations micromorphologiques faites sur lames 
d’humus (lame de 25 um d’épaisseur d’humus inclus dans la résine) mettent en évidence 
l'existence de deux grands types d’humus : 


® des humus dans lesquels existe une discordance brutale entre les feuilles entières 
et l'horizon organo-minéral. Cette observation implique que les feuilles soient consom- 
mées ou envahies par des organismes vivants capables de transformer rapidement tous les 
constituants foliaires, y compris les plus résistants comme la lignine et les pigments bruns 
(humus de type MULL); 


198 CONSTITUANTS DU SOL 














enzymatique, de transformer rapidement les feuilles et spécialement les pigments b 1 
(organismes «efficaces » vis-à-vis de la biodégradation des résidus végétaux) et ceux quil 
ne peuvent assimiler que les molécules relativement simples, présentes dans les débris 
végétaux au niveau des Siaa 


avant, il est important de signaler : i 
+ r . ous, = 

* qu’en ce qui concerne les bactéries, i] ne semble pas, au moins dans les milieux tem- 
pérés, que ces procaryotes jouent un rôle important dans la transformation des pigment S 
bruns; a 


* qu’en ce qui concerne les champignons, les champignons saprophytes, dits de la po r 
riture blanche, dégradent, avec leur système enzymatique et d’une façon très efficace, l'e 1 
semble des pigments bruns des feuilles et des racines (Reisinger et al., 1978; Toutair 


1981; Gourbiere, 1982); 3 

. qu’en ce qui concerne les animaux du sol, seuls, semble-t-il dans l’état actuel de nos 
connaissances, les vers de terre anéciques peuvent digérer et transformer les pigments 
bruns d’origine foliaire ou racinaire (Toutain, 1987a). i 

Vers de terre anéciques et champignons de la pourriture blanche représentent donc, au 
moins dans les milieux tempérés, deux types d'organismes «efficaces » vis-à-vis de la 
biodégradation des pigments bruns. Ces organismes permettent en quelque sorte de lever 


blocage levé, dans une chaîne trophique continue aboutissant à la bio-dégradation totalé 
de ces restes végétaux. 


4. — STRUCTURE DES HUMUS 


de la matière organique. On y distingue : 
une couche holorganique, la litière, 
+ des couches organo-minérales (horizons A; A, et éventuellement horizons By) 4 


La litière, située à l’interface atmosphère- lithosphére, au niveau de la biosphére, 
présente une structure très particulière qui est le siège de conditions microclimatiques 
spécifiques; elle est constituée de produits de nature diverse, sources d’aliments et 
d'énergie pour de nombreux organismes et micro-organismes, qui vont microdiviser et 
transformer ces produits d'origine végétale, et éventuellement les mélanger avec des 
composés minéraux à plus ou moins grande surface spécifique. 

Du fait de l’importance de la fraction épigée intervenant dans sa formation, la litière 
présente une structure stratifiée en bandes horizontales, au moins dans les couches supé- 
rieures (Babel 1975; Toutain, 1981). Trois sous-couches peuvent y être distinguées : 

® la sous-couche OL, constituée de feuilles et de débris végétaux peu modifiés, 
peu ou pas fragmentés, 


ROLE DES ORGANISMES DANS L' ALTERATION ET L' HUMIFICATION 199 


© la sous-couche OF (de fragmentation) constituée de restes végétaux entiers ou 
fragmentés, mélangés à une certaine proportion (de 10 à 70 %) de matière organique fine 
(boulettes fécales d’Enchytraéides, de micro- et de macroarthropodes du sol), 

® la sous-couche OH (dite « d’humification »), constituée par une grande quantité 
de matière fine (> 70 %) (Zachariae, 1965), correspondant à des boulettes fécales 
d’Enchytraéides et de microarthrophodes. 

L’horizon organo-minéral A; a, dans la plupart des cas, une origine biologique et 
présente des teneurs variables en matière organique. Les liaisons entre matière organique 
et matière minérale peuvent être fortes (complexe argilo-humique des sols à forte activité 
de vers de terre ou à grande activité rhizosphérique donnant une structure grumeleuse), ou 
seulement correspondre à une juxtaposition d'éléments (boulettes fécales d’Enchytraéides 
ou de microarthropodes constituées de débris cellulaires et de quartz de la taille des 
limons, à structure microagrégée). L’horizon A, est traversé par de nombreuses racines; 
sa structure, révélatrice du fonctionnement biodynamique de l’humus, servira de base à la 
classification des humus, présentée ultérieurement : horizon A; biomacrostructuré ou à 
boulettes fécales de représentants de la méso- et de la microfaune, ou bien à matière orga- 
nique d’insolubilisation ou de diffusion, etc. 


5.— TYPES DE MATIÈRES ORGANIQUES 
PRÉSENTES DANS LES HUMUS 


A. — Formation des différents types de matière organique 


Les études morphologiques faites sur les humus en place, micromorphologiques faites 
sur lames d’humus inclus dans la résine, les observations ultramicroscopiques aux 
microscopes électroniques à balayage, et surtout à transmission, faites sur des agrégats 
issus de différents types d’humus et les méthodes spécifiques d’étude de la matière orga- 
nique des sols (fractionnement granulométrique, extraction dans des solvants alcalins, 
hydrolyses, etc.) permettent de distinguer plusieurs types de matière organique dans les 
sols (Duchaufour, 1991) : 


+ la matière organique fraîche, à structure nettement reconnaissable (morceaux de 
feuilles ou de racines mortes entraînés par les vers de terre anéciques dans leurs galeries, 
paille, fumier ou résidus de récoltes incorporés par intervention humaine dans le cas des 
champs labourés), 


* la matière organique héritée, proche de la matière organique fraiche; elle a subi 
quelques transformations d’oxydation, avec apparition de groupements COOH et 
augmentation de sa capacité d'échange (Vedy, 1973). Il s’agit surtout de matière orga- 
nique ayant transité dans le tube digestif des petits animaux du sol (boulettes fécales dans 
lesquelles la lignine et les pigments bruns ne sont que peu transformés), 


“la matière organique d’origine microbienne, constituée de parois fongiques ou 
bactériennes et de biomolécules, 


«la matière organique du complexe argilo-humique, très liée à la matière minérale 
et qui peut avoir deux origines : 


¥ soit être passée par la voie soluble et s'être adsorbée sur les phyllites ou les oxyhy- 
droxydes de fer et d’aluminium; elle se présente alors sous forme de grains de matière 
organique condensée de quelques dizaines ou centaines d’angstréms (granules) fixés sur 
les minéraux à forte surface spécifique (matière organique d’insolubilisation), 
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À soit avoir subi des transformations importantes dans le tube digestif de certains 
animaux comme les vers de terre anéciques, avec apparition de granules de quelques: 


surface spécifique voisins (phyllites, oxyhydroxydes de fer et d’aluminium) (mat) 
organo-argilique). 


pyrophosphate de Na, tétraborate de Na) (il s’agit des complexes humiques constittiey 
soit d'acides fulviques encore solubles à pH acide, soit d’acides humiques insolubles à! 
pH acide), l’autre partie non extractible dans les réactifs alcalins étant constitué 
d*humine, dont les origines sont variées (humine héritée, humine microbienne, hum 
d’insolubilisation et humine organo-argilique). 3 

La figure 17 donne une idée des transformations subies par les pigments bruns apparu: 
au moment de la sénescence de feuilles de hêtre en fonction des divers types d’activités 
biologiques présents dans différentes stations sur grès rhétien de l’Est de la France et les 


des humines d’insolubilisation, et surtout des humines organo-argiliques). 


libération de granules + phyllites EL 
h 





à 


biomasse tombricienne .___m._, humine microbienne 


activité vers de terre 


m phyllites) SS 
matiére organique soluble Ap fe — 
+ 


biomasse fongique 


a phyllites! a 
matière organique soluble + [e able | —> complexes humiques 
activité enchytræides 
+ microarthropodes + id ż 
biomasse animale —__,. [ humine microbienne) 








feuille verte feuille brune feuille altérée horizon À, 
0, / 
litière horizon organo-minéral 


FIG. 17. — Modes de transformation des pigments bruns d'origine foliaire 
et types de matière organique formés. 
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B. — Stabilisation physico-chimique des matiéres organiques 
et maturation climatique 


Les matiéres organiques initiales d’origine végétale sont le siége, au cours de leurs 
transformations, d’une production de CO, correspondant à une minéralisation primaire, 
qui dépend de l’activité biologique du milieu; mais les matières organiques transformées, 
dont les différents types viennent d’être précisés (complexes humiques, humine héritée, 
humine microbienne, humine d’insolubilisation et humine organo-argilique) vont elles- 
mémes subir une minéralisation (minéralisation secondaire) (Jacquin, 1985), dont 
l'importance va dépendre non seulement de la qualité de la matière organique formée, 
mais aussi des conditions climatiques et physico-chimiques du milieu. Certaines des 
matiéres organiques formées vont en effet pouvoir subir une stabilisation physico- 
chimique liée à la présence de certains cations de liaison : si la présence d’hydroxyde de 
fer Fe(OH), dans les milieux acides et peu riches en argile ne bloque pas la minéralisation 
secondaire, le turnover de la matiére organique restant rapide (Andreux, 1978), par contre, 
la présence d’ions Ca** et d’argile dans le milieu provoque la stabilisation des composés 
humiques sous forme de fulvates et d’humates de Ca, celle de calcaire actif la formation 
d’une pellicule protectrice autour des débris de matière organique fraîche ou de matière 
organique héritée (Jacquin et Chouliaras, 1976) (cf. fig. 18); la présence d’allophanes 
dans les cendres volcaniques provoque l’insolubilisation des acides fulviques et des 
acides humiques sous forme d’une matière organique très stable à minéralisation très lente 
(Hetier, 1973). 

Enfin, ces matières organiques transformées ou néoformées peuvent subir, dans 
certaines conditions de climat (par exemple lorsqu'il y a une importante saison sèche 
(Ferry, 1992) et d'environnement géochimique spécifique (en présence par exemple 
d'argile gonflante saturée en Ca**), une maturation climatique aboutissant à la forma- 
tion d’une matière organique à fort indice d’aromaticité (Orlov et al., 1987, cité par 
Duchaufour, 1991), de couleur très foncée et à très grande stabilité (matière organique 
des chernozem). 


C. — Taux de saturation et fertilité des humus 


La somme des bases échangeables (S) présentes dans les horizons A; de certains 
humus peut étre voisine de la capacité totale d’échange (T) déterminée au pH du sol 
(Espiau, 1976). Le rapport S/T de l'horizon A; de l’humus est alors voisin de 100 % et 
humus est dit saturé. C’est le cas de beaucoup d’humus sur roche-mère calcaire, dont les 
horizons de surface sont recarbonatés, même sous forêt, par un apport constamment 
renouvelé de CO3Ca. Dans les humus des milieux acides, le rapport S/T calculé au pH du 
sol varie selon les stations; dans les milieux acides de l'Est de la France, Penel (1979) a 
qualifié les humus : 


° d’humus eutrophes lorsque le rapport S/T était compris entre 70 et 90 % 
+ d’ humus mésotrophes entre 50 et 70 % 
- d’humus oligomésotrophes entre 30 et 50 % 
+ d’ humus oligotrophes entre 20 et 30 % 
° d’humus désaturés entre 15 et 20 % 
> d’humus très désaturés entre 0 et 15% 


Ces taux de saturation dépendent des caractéristiques chimiques des minéraux présents 
(particulièrement des argiles et des oxyhydroxydes de fer et d’aluminium), mais aussi du type 
de matière organique formée (à forte ou à faible capacité totale d’échange) et de la quantité de 
cations d’origine biologique libérés dans le système au cours des phénomènes de biodégrada- 
ton et de minéralisation. Or, il apparaît que, sur une même formation superficielle, plus le 
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turnover de la matière organique est rapide, plus le taux de saturation de l’horizon A, de 
l’humus est élevé (Toutain, 1987a). Sur une même formation superficielle, un humus caracté- 
risé par une activité dominante des vers de terre anéciques aura un taux de saturation plus 
élevé que celui dans lequel les champignons de la pourriture blanche sont dominants, et nette- 
ment plus élevé que dans les humus caractérisés par une activité importante des 
Enchytraéides et des microarthropodes (cf. fig. 18). 


D. — Classification morpho-fonctionnelle des humus forestiers et agricoles 
(voir Planche II) 


Il existe, dans la littérature internationale, un certain nombre de propositions de classi- 
fication des formes d’humus : Hartmann (1951), Kubiena (1953b), Ehwald (1958), Wilde 
(1966), Bernier (1975), Babel (1975), Duchaufour (1977), Delecour (1980), Klinka et al. 
(1981) pour les humus forestiers, Barratt (1964) pour les humus des formations herbacées 
et Jacquin (1985) pour les humus des sols cultivés. Certaines de ces classifications sont 
basées sur des distinctions morphologiques, d’autres sur des distinctions de la qualité 
«biochimique » de la matière organique. Les travaux qui ont été effectués depuis plus 
d'une dizaine d’années au Centre de Pédologie Biologique de Nancy (Toutain, 1974, 
1981, 1987a; Brun, 1978; Loustau, 1984), et les discussions qui ont eu lieu au sein du 
Groupe de Réflexion sur la Classification des Humus, dans le cadre du Référentiel Pédo- 
logique Français (RPF), sous l'impulsion de l'Association française pour l’Étude des 
Sols, permettent de proposer un cadre pour une classification morpho-fonctionnelle des 
formes d’humus des milieux forestiers et des milieux agricoles. 


a.— Humus des milieux aérés 


© Présentant une discontinuité nette entre les feuilles entières et l'horizon A, (OL/A; 
ou OL + OF/A;), avec présence d’un complexe argilo-humique bien développé, se mani- 
festant par l’existence d’agrégats et de grains minéraux revétus 
> | MULL 
— Modes de fonctionnement : caractérisés par une disparition rapide des feuilles et 
de leurs composants (cellulose, lignine et pigments bruns) à la suite d’activités d’orga- 
nismes « efficaces » qui sont de deux types : 


À disparition rapide des feuilles (en un temps t inférieur ou égal à un an) et présence 
d’un horizon A, biomacrostructuré à la suite d’une forte activité de vers de terre (teneur 
en argile souvent importante, grumeaux organo-minéraux de quelques millimètres à 1 ou 
3 centimètres, présence d’humine organo-argilique). 

mull à forte activité de vers de terre (*)! 

À disparition plus lente des feuilles (en un temps t de l’ordre de 2 ans) après blanchi- 
ment, présence d’un horizon A, finement structuré (faible teneur en minéraux argileux, 
agrégats organo-minéraux de précipitation de 1 à 2 mm, présence d’humine d’insolubili- 
sation), forte activité des champignons de la pourriture blanche, avec libération d’une 
grande quantité de matière organique soluble, qui s’insolubilise en Ay. 


mull à forte activité des pourritures blanches (#*)2 


1 we ; ‘ r ; 
Une activité dominante de vers de terre anéciques sera représentée par le signe (*). 
Une activité dominante des pourritures blanches sera représentée par le signe (**). 
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— Formes d’humus de type mull l; : présentant ' 
* un turnover rapide de la matière organique de l’horizon A, (c'est-à-dire un taux de 
minéralisation secondaire élevé), un faible stockage de la matière organique en A, et une 
couleur brune : 
- milieu saturé en Ca** mais sans CO;Ca E 
— En Aj, pH voisin de 7, S/T au pH du sol > 90 %, nombreux agrégats d’origine bios 
logique (vers de terre) et rapport C/N de l’ordre de 10 
mull calcique Č t**) 
* milieu non saturé en Ca** 
— En A}, pH voisin de 5,5, S/T au pH du sol entre 70 et 90 %, nombreux agrégats d’ori- 
gine biologique (vers de terre) et rapport C/N entre 10 et 15 i 
mull eutrophe™ ) É: 
— En A;, pH de l’ordre de 5, S/T au pH du sol entre 20 et 70 %, quelques agrégats 
d’origine biologique (vers de terre) et rapport C/N entre 12 et 15 = 
mull mésotrophe Č © **) 4 
— En A}, pH de l’ordre de 4,5, S/T au pH du sol inférieur à 20 %, peu structuré et rap- 
port C/N compris entre 15 et 20 E 
mull oligotrophe “ © **) i 
“r un turnover lent de la matière organique de l’horizon A, à la suite d’un blocage dë 
la minéralisation secondaire (isomull, Jacquin, 1985), et done un important stock € 
matiére organique en A, (A, souvent épais et de couleur foncée) : = 
- blocage a à l'environnement ionique 


agrégats d’ origine biologique (vers de terre) et ai C/N se situant ‘autour de 12 
mull calcaire Č & **) 


l’ordre de 50 %, nombreux agrégats d’origine biologique (vers de terre), rapport C/ 
entre 12 et 15 

mull andique’ 

+ blocage dû à une maturation pédoclimatique 

— En Ar présence g’ argile g gonfiante +Ca**, pH voisin de 7, S/T saturé, nombre 


entre 10 et 14, A; épais 
mull chernozémique!") 3 
— En A), présence d’argile gonflante + milieu confiné, pH voisin de 7, S/T sa ré, 
nombreux agrégats d'origine biologique (vers de terre), rapport C/N autour de 10 à 12, Ay 
très épais 4 
mull vertique!” ) i 
@ Présentant un passage progressif entre la litière et l'horizon A; (présence des sous 
couches OL, OF et OH et d’ humine héritée en A,, juxtaposée à la matière minéralé 
souvent sableuse), absence d’un véritable complexe argilo-humique 4 


' Dans la classification présentée dans le RPF, la présence et la succession des couches OL et OF a 
été privilégiée pour différencier les diverses formes de mull. 
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— Modes de fonctionnement : absence d'activités des vers de terre, faible activité des 
champignons de la pourriture blanche, activité des Enchytraéides et des macro- et 
microarthropodes 

moder à activité d’enchytraéides et de macro- et microarthropodes(*"")! 

— Formes d’humus de type moder 

* Sous-couche OH < à 1 cm et horizon A, avec pH entre 4 et 5, S/T au pH du sol infé- 
rieur à 20 %, pas de grumeaux lombriciens, C/N voisin de 20 

Eumoder(**" 

* Sous-couche OH > à | cm et horizon A, avec pH entre 3,5 et 4,5, S/T au pH du sol 

inférieur à 20 %, pas de grumeaux lombriciens, C/N de l’ordre de 25 
Dysmoder™**) 

@ Présentant un passage continu entre les sous-couches de la litière (OL, OF et OH) 
et une discontinuité brutale entre la sous-couche OH et Vhorizon Aj: absence de 
complexe argilo-humique en A, et présence d’une matiére organique de diffusion peu 
colorée 


> MOR 
— Modes de fonctionnement : absence d’ activités des vers de terre, absence d'activité 
des champignons de la pourriture blanche, activité des Enchytraéides et des macro- et 
microarthropodes en OF et OH activité animale trés faible en A, 
mor à faible activité biologique!"""? 
— Formes d'humus de type mor 
* Sous-couche OF d'épaisseur nettement supérieure à celle de OH 
Fibrimor!""") 
* Sous-couche OF de même épaisseur que celle de OH 
Mésimor” 
* Sous-couche OF d'épaisseur inférieure à celle de OH 
Humimor(**") 
Dans tous les cas, en Aj, pH compris entre 3,5 et 4,5, S/T au pH du sol inférieur à 10 % 
et C/N supérieur à 25. 


REMARQUE : Certains humus présentent une disjonction de fonctionnement entre la 
litière et "horizon A1, due à des particularités climatiques ou édaphiques. 

+ si la litière est épaisse (présence des sous-couches OL, OF et OH) et repose en 
discontinuité sur un horizon À, biomacrostructuré par activité de vers de terre, son épais- 
seur s'explique par la courte période d'activité des organismes transformant ces couches 
holorganiques, liée à une longue période froide hivernale (milieu alpin) ou à une longue 
période hivernale et à une forte sécheresse estivale (milieu oro-méditerranéen). 

Mull à litière épaisse 
* avec présence de CO;Ca dans la terre fine de A; mull calcaire à litière épaisse” 


* sans CO3Ca, mais milieu saturé en Ca** mull calcique à litière épaisse™ 
* S/T au pH du sol entre 70 et 90 % mull eutrophe à litière épaisse") 
* S/T au pH du sol entre 30 et 50 % mull mésotrophe à litière épaisse“”? 


» si la litière est épaisse (présence des sous-couches OL, OF et OH) et repose sur un 
horizon A, bien structuré et pouvant méme étre biomacrostructuré, calcique ou calcaire 
(Kubiena, 1953b) 

tangel”? 





l Ce type d’activité sera représenté par le signe (***). 
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b.— Humus des milieux hydromorphes 







© à engorgement temporaire 


* Présentant une nette discontinuité entre les feuilles de la litière et l’horizon À 
biomacrostructuré, marqué par quelques taches d’hydromorphie (marmorisation), Lal 
bonne alimentation en eau au niveau de la frange capillaire de ces humus favorise un 
intense activité des vers de terre. L’horizon A, est épais et constitué de grumeaux d’ori 
gine biologique organo-minéraux à humine organo-argilique, pH compris entre 4,5 et! 
6,5, S/T au pH du sol généralement élevé (70 à 100 %), C/N compris entre 10 et 15 à 


> | HYDROMULL!”? 


+ Présentant un passage progressif entre les sous-couches OL, OF et OH de la litière, 
souvent de couleur foncée, et l’horizon A;, dont la matière organique est constituée 
d’humine héritée, et qui présente des taches de décoloration caractéristiques des pseudo 
gleys. Des périodes d’engorgement plus ou moins longues sévissant jusque dans l’horizc 
A, ralentissent les activités biologiques. La couleur de l’horizon A, est souvent foncée et 
sa limite inférieure bien marquée: pH compris entre 3,5 et 4,5, S/T au pH du sol inférieur 
à 40 %, C/N entre 15 et 20 à 


sé 










(***) 
> | HYDROMODER 
+ Présentant un passage continu entre les sous-couches de la litière (OL. OF et OH) e 
une discontinuité brutale entre la sous-couche OH et l'horizon A; à matière organique ¢ dd 
diffusion. La présence d’eau en période d’engorgement au sein de la sous-couche OH h 
donne une couleur noire et une consistance grasse, pH de l’horizon A, de l’ordre de 32 
S/T au pH du sol inférieur 4 20 %, C/N supérieur 4 20 


> | HYDROMOR! ik 


© à engorgement semi-permanent ou permanent 
+ Humus de stations immergées une grande partie de l’année, mais subissant, pendant 
quelques mois, une émersion qui permet aux vers de terre des parties exondées voisines 
de bioturber l'horizon de surface et de créer un complexe argilo-humique. Ces humus 





argilique 


(*) 
> ANMOOR 
* milieu riche en cations anmoor calcique ? 


* milieu pauvre en cations anmoor acide 


e Humus des milieux constamment engorgés, caractérisés par une accumulation de 
résidus végétaux ou de produits peu transformés 


> TOURBE 


Activités biologiques très faibles (seulement bactériennes), présence d’une nappe 
permanente généralement réductrice : 


* dans les vallées alluviales à eaux riches en calcium, pH de 6 à 7, taux de cendres 
supérieur à 10 %, C/N inférieur ou égal à 20 
tourbe eutrophe 
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* dans les dépressions mal drainées, sur matériaux acides des montagnes humides, 
présence de Sphagnum, pH de l’ordre de 4, taux de cendres inférieur à 5 %, C/N supérieur 
à 30 

tourbe acide 


6. — SIGNIFICATION ÉCOLOGIQUE DES HUMUS 
ET DE LEURS TRANSFORMATIONS 


Le mot même d’humus est chargé, dans le langage courant, d'une symbolique impor- 
tante. Les mots « humanité » et « humilité » dérivent, étymologiquement, du mot humus, 
ce qui souligne leur appartenance à la terre; le mot « posthume » indique un retour à la 
terre, dont la couleur brune reste le symbole de ce qui est mort et lié au sol. 

Sur le plan écologique, l’humus situé à l'interface lithosphère-atmosphère est un 
excellent intégrateur et révélateur de l’ensemble des conditions du milieu. Les types 
d’humus formés dans une station sont sous la dépendance des facteurs climatiques, 
physiques et chimiques du milieu et des facteurs biologiques liés à la station. Un même 
matériel végétal (fig. 19) peut subir, selon les conditions du milieu et les activités des 
divers organismes présents, des évolutions tout à fait différentes, aboutissant par 
exemple, en milieu tempéré, soit à une pédogénèse de type sol brun, soit à une pédogé- 
nèse de type podzol. Le même apport énergétique au sol, constitué par les retombées 
végétales, peut — soit, si le recyclage des éléments biogénes est rapide, grâce à la 
présence d'organismes « efficaces », contribuer à l’élaboration d’une matière organique 
réactive et structurante (cas des mull) sur formation superficielle riche — soit, si les 
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FIG. 19. — Représentation schématique du fonctionnement des écosystèmes forestiers 
à mull et à moder. 
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al., 1988), où un apport d’éléments minéraux (à base de N, P, K, Ca) a été suivi d' a 
transformation rapide de I"humus (dysmoder > mull mésotrophe à activité de vers d 2 


les humus forestiers à recyclage lent (moder ou mor) : À 
* soit par des apports d'éléments minéraux suivis ou non d’introduction de vers de ter re 
anéciques, _ 
* soit par un travail du sol (passage du rotovator ou d'engins à griffes), 
* soit en favorisant le mélange d'essences par une gestion adaptée. 


VII. — MÉTHODES D'ÉTUDE EN BIOLOGIE DES SOLS 


Les méthodes nécessaires à l'étude de la biologie des sols sont très variées et vont du 
tube de culture en laboratoire, pour étudier des fonctions spécifiques, jusqu'aux observa- 
tions au champ (in situ), et de l’échelle moléculaire à l'échelle globale de l'écosystème." 

Ces méthodes visent à estimer quantitativement et qualitativement les organismes 
présents dans les sols, à les isoler et à étudier leurs activités. Une approche analytique est 
nécessaire au laboratoire pour comprendre les mécanismes d'action bien que, comme le 
souligne Bowen (1980), les résultats obtenus dans des milieux synthétiques au laboratoire 
ne peuvent pas être complètement extrapolés aux conditions rencontrées dans le sol. = 


1. — MÉTHODES D'ÉTUDE DES MICRO-ORGANISMES DU SOL 


A. — Observation des micro-organismes 


La première étape dans l’étude de la biologie des sols est l'observation, suivie de lá 
collecte d'échantillons, de l'isolement et l’identification des organismes. 

L'observation directe en microscopie photonique de lames minces de sol imprégné de 
résine permet de déterminer la forme et l’arrangement des organismes (racines, faune). 
D'autres techniques utilisent des lames de verre enfouies dans les sols, enrobées ou non 
de divers substrats energétiques, divers piéges (piéges cellulolytiques et ligninolytiques, 
Mangenot et Kiffer, 1972; méthode des sachets, Berthelin er al. 1990b), ou un pédoscope 
(Perfiliev et Gabe, 1969). L'utilisation de colorants fluorescents comme l'orange d’ acri- 
dine (colorant l'ADN des cellules), l’isothiocyanate de fluorescéine pour les bactéries, le 
bleu d’aniline et le diacétate de fluoresceine pour les champignons (champignon actif- 
inactif), permet d'observer la microflore sur les agrégats de sol. La microscopie électro- 
nique à transmission et à balayage avec ses 3 dimensions (Waid, 1973; Reisinger ef al., 
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1978; Foster et al., 1983; Foster, 1986) permettent d’étudier la Structure des microhabi- 
tats et par couplage avec une microsonde d’analyser certains éléments minéraux. 


B. — Dénombrement et isolement des organismes du sol 


- Comptage direct au microscope du nombre de micro-organismes dans une suspen- 
sion de sol (Babiuk et Paul, 1970; Nicholas et Parkinson, 1967; Nagel de Boois, 1971 
cités par Berthelin et Toutain, 1979) sur cellule de comptage. 

+ Comptage indirect par ensemencement de milieux plus ou moins sélectifs par des 
suspensions-dilutions de terre (Pochon et Tardieux, 1962), aprés broyage ou action 
d'agents dispersants (Tween 80) pour détruire les agrégats. Les résultats obtenus avec 
ces comptages indirects représentent seulement 1 à 5 %, au plus 50 %, du nombre obtenu 
par comptage direct. Lorsque le comptage sur boite de Petri n’est pas approprié, les 
micro-organismes sont comptés en solution avec la méthode du Nombre le Plus Probable 
de Bactéries (MPN, Most Probable Number, Cochran, 1950; Alexander, 1982; Gerhardt 
et al., 1981). Ces méthodes donnent plutôt une image du paysage microbien et ne permet- 
tent pas d'exprimer une véritable activité microbienne. En effet, il peut ne pas y avoir de 
corrélation positive entre activité microbienne et population microbienne (Domsch, 
1968 ; Berthelin et Cheikhzadeh-Mossadegh, 1977). 

+ Dosage de constituants : acide diaminopimélique pour les bactéries, chitine (Swift, 
1973) et ergostérol (Matcham er al., 1984; Seitz er al., 1979) pour les champignons. Ces 
deux dernières méthodes sont également utilisées pour mesurer la biomasse fongique 
ectomycorhizienne (Plassard er al., 1983; Salmanowicz et Nylund, 1988; Martin et al., 
1990) tandis que l’infection endomycorhizienne est mesurée par le pourcentage et la 
longueur des fragments de racines colorés au bleu trypan (Philips et Hayman, 1970) ou 
au noir de chlorazol (Brundrett et al., 1984), eventuellement couplés à la méthode des 
intersections (Newman, 1969) pour évaluer la longueur des racines dans un échantillon. 

Techniques d’immunofluorescence pour déterminer le nombre et le biovolume d’orga- 
nismes spécifiques dans les sols, par marquage avec un colorant fluorescent (ex : FITC), 
ou avec une enzyme spécifique comme une phosphatase (méthode ELISA, enzyme-linked 
immunosorbant), d’un antisérum produit contre des cellules microbiennes ou des frag- 
ments cellulaires. 

+ Mesure d’activité biologique globale 

méthodes respirométriques : dosage du CO, libéré par la respiration par piégeage dans 
la soude, qui est titrée en retour par un acide, ou par chromatographie en phase gazeuse 
avec un détecteur de conductivité thermique, après séparation sur colonne du CO; ou par 
un analyseur Infra-Rouge à gaz. La radiorespirométrie (incorporation de substrats marqués 
au #C) est utilisée pour suivre l’activité microbienne lors de la dégradation de résidus 
végétaux ou animaux; 

dosages d' ATP (adénosine triphosphate, nécessaire à toute activité biosynthétique ou 
catabolique) par la réaction luciférine-luciférase permettant d’évaluer à la fois la biomasse 
et l’activité des bactéries; 

dosages enzymatiques : enzymes constitutives (uréases, deshydrogénases), adaptatives 
ou inductibles (cellulases, produites en présence de cellulose) en présence d’un substrat ou 
d’un initiateur; 

mesure de biomasse par traitement au chloroforme (Jenkinson et Ladd, 1981; Vance er 
al., 1987). 

+ Isolement et identification des micro-organismes. — L’isolement et la culture des 
micro-organismes du sol implique le transfert de leurs propagules sur un substrat permet- 
tant leur croissance. Toutes les méthodes sont donc sélectives. La plupart de ces méthodes 
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est basée sur l’utilisation de suspensions de sol et ensemencement de milieux plus où 
moins sélectifs liquides ou solides (gélosés). Des plantes peuvent être utilisées comme 
piège pour sélectionner des micro-organismes spécifiques (modèle spermosphère, 
Thomas-Bauzon er al., 1982). L'utilisation de souches résistantes à des antibiotique 
permet de réisoler des isolats spécifiques qui ont été inoculés dans des sols. 


Des méthodes récentes permettent de détecter des micro-organismes particuliers a 
petit nombre dans le sol, de suivre la croissance et la survie de micro-organismes intro- 
duits, et ouvrent ainsi de nouvelles perspectives dans l’étude de la microbiologie des sols © 
méthodes sérologiques, en particulier l’utilisation d’anticorps monoclonaux, qui a permis. 
une identification des Rhizobium dans le sol (Wright et al., 1986); techniques d’enrichis-| 
sement par immunopiégeage (méthode ELISA, Van Vuurde, 1987; Mavingui et al.) 
1990), utilisation de marqueurs moléculaires (ARN, ADN ribosomique ou mitochondrial); 
pour reconnaître des espèces ou des isolats bactériens et fongiques (Pace et al., 1986; 
Holben er al., 1988; Gardes er al., 1990); technique de mesure des polymorphismes di le 
longueur des fragments de restriction de l'ADN (RFLP) et d’amplification génique par 
action de polymérases en chaine (Polymérase Chain Reaction, PCR; Ehrlich, 1989: 
Witte. ih qui permet d’augmenter le nombre de copies d’un brin d’ADN d’un facte 1 
108 à 10/0 E 







; 
4 


C. — Méthodes expérimentales 


Pour étudier les mécanismes d’action des micro-organismes, en particulier 1° altération! 
microbienne des minéraux, la transformation et production de composés organiques, 
différents dispositifs, plus ou moins simplifiés, sont utilisés. = 


+ Les incubations en cuve. — Ces méthodes consistent en des cultures de souches 
pures ou mixtes en cuve, ou en fermenteurs en présence de milieu nutritif. Elles sont utili- 
sées pour étudier le métabolisme de ces organismes, la transformation ou la dégradation 
de composés organiques ou de minéraux et les mécanismes impliqués, et étudier 
l'influence de différents facteurs (nature des souches, des minéraux, composition du 
milieu, source d’énergie...). Elles permettent de distinguer des effets directs (enzymäti 
ques), d'effets indirects (produits du métabolisme...) en séparant les cellules 
microbiennes du substrat par des membranes à dialyse (Weed et al., 1969: Berthelin, 
1976). 


+ Dispositifs de perfusion au laboratoire ou in situ. — Pour certaines études, ded 
modèles ouverts, moins confinés que les précédents et plus proches des conditions natu 
relles sont utilisés et présentés par Berthelin (1983). Des cylindres ou des lysimétres qui 
contiennent des profils de sol, des fragments végétaux ou des minéraux, sont perfusés en 
permanence ou à des intervalles de temps réguliers par des solutions nutritives (conte- 
nant différentes sources d'energie, par exemple du glucose), ou au contraire des 
antiseptiques, ou par l’eau de pluie, avec recyclage ou non des effluents (Macura, 1960; 


Berthelin et al., 1974; Berthelin, 1976, 1983). 


+ Modèles rhizosphériques. — Pour étudier l’action des micro-organismes dans la 
rhizosphère, et distinguer leur effet de celui des racines, des dispositifs expérimentaux ont 
souvent été mis au point pour cultiver les plantes en conditions axéniques et les inoculer 
ou non par des micro-organismes symbiotiques ou non. Ces dispositifs ont été utilisés 
pour étudier l’altération des minéraux dans la rhizosphère (Azcon et al., 1976: Mojallali 
et Weed, 1978; Berthelin et Leyval, 1982; Laheurte et Berthelin, 1988; Leyval, 1990) 
(fig. 20). Les progrès récents dans les techniques d’inoculation et de reconnaissance des 
souches introduites, les possibilités d'utilisation de micro-organismes et de végétaux 
génétiquement transformés permettent d'envisager d’autres approches expérimentales. 


PME MT 






itis 
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FIG. 20. — Dispositifs expérimentaux utilisés pour étudier I’ altération microbienne 
et rhizosphérique des minéraux des sols (d’après Berthelin er al., 1991). 
1. Tube en Pyrex ou PVC 
2. Dispositif d'alimentation 
3. Sable hydrofugé 
4. Sable + minéral (phosphate naturel, biotite, phlogopite...) 

5. Méche en laine de verre 
6. Tuyau en silicone 
7. Pompe péristaltique 
8. Bouchon de coton 
9. Bouchon de caoutchouc 
10. Flacon de 250 ml ou 1 l 
11. Solution nutritive 
12. Toile à bluter (taille des mailles 20 um) 

13. Entonnoir 


2. — MÉTHODES D'ÉTUDE DES ANIMAUX DU SOL 


A. — Extraction des animaux 


+ Méthodes mécaniques (Vannier, 1970). — La flottation dans l’eau, après barbotage 
de gaz carbonique, est utilisée pour extraire du sol les thèques de Thécamoebiens. La flotta- 
tion avec récupération sur tamis est souvent utilisée pour récupérer les Microarthropodes 
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ou les Annélides du sol. On peut aussi extraire les animaux à corps chitineux sur un enduit 
de graisse (Aucamp et Ryke, 1965) (cf. Berthelin et Toutain, 1979). a 
+ Méthodes actives. — Le formaldéhyde en solution à 0,5 % est utilisé pour extraire 
les vers de terre des échantillons de sol. Les décharges électriques ont aussi été utilisée 
avec succès. Une grande partie des animaux présents dans des échantillons de sol peut 
être récoltée en chauffant au bain-marie à 60°C ces échantillons posés sur des tamis au- 
dessus d’entonnoirs. C’est l’extracteur de type Berlese simplifié et amélioré par Tullgren 
(1917) (simple éclairage et chauffage par une lampe électrique à incandescence placée 
au-dessous de l’échantillon) (d’après Vannier, 1975). 


B. — Mesure de l’activité métabolique 


Le paramètre le plus utilisé pour situer le niveau d’activité métabolique des animaux 
est leur consommation d'oxygène. Cette mesure se fait en général dans l'appareil de 
Warburg, ou dans une enceinte avec une électrode à oxygène (Mac Fayden, 1963 
Maldague, 1970). Les résultats obtenus varient de quelques dizaines de microlitres 
gramme/heure à 16 °C pour les Annélides, à plusieurs centaines pour les Enchytraéides 
les Acariens, les Collemboles et les Nématodes. Un microrespiromètre mis au point pa 
Verdier donne d'excellents résultats (Verdier, 1983; Verdier et Vannier, 1984). 
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